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Prefacio 


..el rostro del mundo esta cubierto de blasones, de caracteres, de clfras, de palabras oscuras, de 'jeroglificos', segun 
dead Turner. Y el espacio de las semejanzas inmedlatas se convierte en un gran libro abierto; esta plagado de 
grafismos; todo a lo largo de la pagina se ven figuras extrahas que se entrecruzan y, a veces, se repiten. Lo unico que 
hay que hacer es desclfrarlas: 'iNo es verdad, acaso, que todas las hierbas, plantas, arboles y demas que provlenen 
de las entrahas de la tierra son otros tantos llbros y slgnos magicos’ (Crollius, Tractatus de signaturis, trad, francesa, 
p. 4). El gran espejo tranquilo en cuyo fondo se miran las cosas y se envian, una a otra, sus imagenes, esta en 
realidad rumoroso de palabras. Los reflejos mudos son dupllcados por las palabras que los indican. Y gracias a una 
ultima forma de semejanza que implica todas las demas y las encierra en un clrculo unico, el mundo puede compararse 
a un hombre que habla: ' as / como los movimientos secretos de su entendimiento se manifiestan por la voz, asI 
parece que las hierbas hablan al medico curioso por medio de su signatura, descubriendole.sus virtudes interiores 
ocultas bajo el velo del silencio de la naturaleza' (idem, p. 6). 

Pero es necesario detenernos un poco sobre este lenguaje mismo. Sobre los signos de los que esta formado. 
Sobre la manera en que estos signos remiten a aquello que indican. 

M. Foucault, 1968, Las palabras y las cosas. 


En este libro pretendemos continuar la discusion acerca de los cnterios, concep- 
tos y metodos de la biogeografia, iniciada en nuestra obra anterior (Llorente 
y Morrone, eds., 2001, Introduccion a la biogeografia en Latinoamerica: 
Conceptos. teorias. metodos y aplicaciones, Las Prensas de Ciencias, 
UNAM, Mexico, D.F), El proceso de varias decadas de confrontacion 
entre diferentes 'biogeografias' —descriptiva/ causal, ecologica/ historica, 
dispersalista/vicariancista, panbiogeografica/ cladistica, pura/ aplicada— ha 
conducido a una confusion tal, que muchosde los quepodrlaninteresarse 
en la biogeografia se alejan de ella. Nuestra objetivo es proporcionar ele- 
mentos para reflexionar acerca de los fundamentos y metodos de la 
biogeografia, asicomoexaminarestudios de caso que permitan entender 
como es la practica concreta de esta disciplina. 

El titulo de la obra obedece a nuestra conviccion acerca de la exis¬ 
tence de una perspectiva latinoamericana’ de la biogeografia. Alejados 
de los centros de los paises desarrollados, agobiados por laglobalizacion 
creciente, los latinoamericanos he,nos demostrado un interes enorme 
en la biogeografia. Asimismo, quiza debido al caracter' hfbrido' de nues¬ 
tra cultura, los latinoamericanos hemos sospechado de las oposiciones 
en biogeografia y hemos desarrollado ideas originates, sinteticas. Cree- 
mos que este libro y el anterior reflejan esta perspectiva. 

La obra consta de 34 capitulos, que hemos agrupado en tres partes. 
La primera parte consta de nueve contribuciones relacionadas con 
planteos que han temdo por eje fundamental a Latinoamerica, con refe¬ 
renda a los viajeros y su contribucion a la biogeografia, y a las obras de 
Charles Lyell. Alfred R. Wallace y Leon Croizat. Asimismo, se analizan 
las contribuciones de tres autores latinoamericanos paradigmaticos: 
Gonzalo Halffter, Osvaldo Reig y Raul Ringuelet. Del primero, repradu- 
cimos tambien la version en espanol de una de sus obras clave, publica- 
da en 1987 en el Annual Review of Entomology. 

La segunda parte incluye 12 capitulos, que discuten conceptos y 
metodos biogeograficos. Estos capitulos abarcan tematicas biogeograficas 
tanto ecologicas como historicas. Muchas de las discrepancias entre las 
diferentes tradiciones biogeograficas se deben a la falta de comunica- 
cion, por lo que creemos que exponer este tipo de discusiones y pre- 
sentar los metodos analiticos contribuyen a romper las barreras que 
retrazan el progreso de la disciplina. 


La ultima parte incluye 13 estudios de caso, refendos al analisis de 
bosques tropicales, areas aridas, limites biogeograficos, y de taxones par- 
ticulares de musgos, plantas vasculares, artropodos y vertebrados. A tra- 
ves de ellos, los lectores podran apreciar como se plantean preguntas 
biogeograficas interesantes, como se seleccionan lastecnicas mas apropia- 
das para responderlas y como se interpretan los resultados obtemdos. 

Agradecemos el apoyo economico de la Facultad de Ciencias de la 
UNAM, la Direccion General de Estudios de Posgrado de la UNAM, la 
Comision Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad 
(Conabio, proyecto APO14) y el Consejo Nacional de Ciencia y Tecno- 
logia (CONACyT, proyectos 32002 y 36488), Tambien agradecemos a 
Adrian Fortino, por su asesoramiento en el diseno grafico de los interiores 
y por el diseno de la portada, y a Jimena Castro, por el escaneado de 
ilustraciones y la correccion de textos. 

Esperamos que esta obra permita continuar promoviendo la discu¬ 
sion, para trascender fronteras entre las diferentes tradiciones 
biogeograficas y lograr una nueva sintesis, mas ecumemca' y apropiada 
para esta epoca de transito y transformacion. 

Juan J. Morrone y Jorge Llorente Bousquets 
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OS VIAJANTES E A BIOGEOGRAFIA 

Nelson Papavero y Dante Martins Teixeira 


Ireliminarmente, necessitamos introduzir dois termos, criacionismo e 
traduciamsmo, adaptados a biogeografia por Papavero e Balsa (1986: 

152; cf. tambem Papavero etal. , 1995, 2000). Aexistencia de um unico 
centra de origem e dispersao, a partir do qual os indivfduos das especi- 
es animais se dispersam para ocupar o mundo e o que se chama 
criacionismo. Por traducianismo entende-se a existencia de multiplos (e 
contemporaneos) 'centros de criaqao' (regioes biogeograficas); neste 
caso, cada especie teria aparecido (ou sido criada) ja em sua propria 
regiao, nao tendo all chegado, necessariamente, por dispersao, a partir 
de um unico centra original. O texto do Genesis, do ponto de vista 
biogeografico, e traduciamsta: existiu um unico centra de origem e dis¬ 
persao original, o Paraiso Terrestre; secundariamente seiviram como 
centra de origem e dispersao o Aratat (para animais e homens) e Babel 
(so para os homens). 


A biogeografia traducianista e o livro do Genesis 


Que o patriarca Noe levara em sua area, por ordem divina, sete 
casais de cada especie de animais puros e um casal de cada especie de 
animais impuros, a firm de salva-los do diluvio (que, diga-se preliminar- 
mente, foi quase sempre aceito como um fenomeno universal, e nao 
local) foi questao mais ou menos pacffica entre os pensadores e filoso- 
fos naturais da Europa Crista, ate pelo menos o seculo XVIII. Cessadoo 
cataclisma e escancarada a porta da area, esses animais, obedecendo a 
ordem de Deus (crescei e multiplicai), 

Browne, 1983, um excelente livro sobre a influencia do relato do dilu¬ 
vio na historia da biogeografia). 

Maisdo que um episodio bfblico, estafoi primeirateoria biogeografica 
proposta e a que mais tempo permaneceu vigente. Seus postulados 
basicos (considerem-se tambem os episodios da criaqao dos animais 
no Jardim do Eden e da Torre de Babel) sao: (I) existe um unico centra 
de origem da biota, um ponto bem definido da face da Terra (o Eden o 
centra de origem e dispersao primordial, o Ararat e Babel, centros se- 
cundarios); (2) desse centra de origem animais (e homens) dispersam- 
se para povoar o mundo; e (3) durante a dispersao radial, podem eles 
sofrer mudanqas em seus caracteres somaticos, provocadas pela influ¬ 
encia direta do meio e heranqa desses caracteres adquiridos (assim se 
teriam originado as diferenqas dos diversos grupos de raqas humanas, 
por exemplo). 

Como toda teoria cientifica, entretanto, acabou esbarrando em 
certos fatos, que serviram para testa-la. Por exemplo, teria Noe trans- 
portado todas as especies de animais originalmente criadas por Deus 
no Jardim do Eden, ou apenas as especies de vertebrados terrestres 
bissexuadas de fecundaqao cruzada? Os animais aquaticos nao necessi- 
tariam ser levados pelo patriarca, nem aqueles gerados por geraqao 
espontanea (como entao se acreditava) - depois do diluvio, para estes 
ultimos, havia grande quantidade de materia orgamca em decomposi- 
qao, de cuja fermentaqao poderiam surgir (Papavero, 1992: 5 I). 

Em suaobra De Civitate De/(‘ACidade de Deus'), Santo Agostinho 
(359-430) chegou a conclusao de que Noe tivera que transportar em 
sua area todas as especies de animais, sem exeeqao. Foi levado a isto 
por duas razoes. A primeira e que, para os maniquefstas seus contem¬ 
poraneos, Deus nao havia criado os animais e as plantas, seres destina- 
dos a corrupqao e a morte; Deus criara apenas os seres do universo 


supralunar aristotelico (como o Sol, a Lua, os planetas e as estrelas fi- 
xas), o eter, os anjos e a alma humana - coisas perfeitas, belas, impere- 
cfveis. Todo o resto, destinado a degeneraqao e a corrupqao, pereclvel, 
so podia ter sido criado por um poder maligno oposto a Deus. Ora, se 
Santo Agostinho admitisse que Noe deixara fora da area certo numero 
de especies de animais, os maniquefstas aproveitar-se-iam imediata- 
mente dessa deixa para corroborar suas ideias de que essas especies 
nao haviam safdo das maos do Criador e que teriam morrido junta- 
mente com os pecadores, afogadas pelo diluvio. A segunda razao, e a 
mais importante, era que as especies de animais levadas por Noe sim- 
bolizavam os povos da Terra: todas as naqoes tinham o direito de en- 
contrar a salvaqao na nova area representada pela Igreja Crista. Noe 
teve que transportar casais de todas as especies, mesmo das aquaticas 
e das nascidas por geraqao espontanea, para simbolizar que nenhum 
povo, por menor e mais insignificante que possa parecer, seria deixado 
fora da Igreja, justamente cognominada de “universal' 1 ou "catolica" (este 
ultimo termo, em grego, significa “para todos”, universal). 


0 traducianismo biogeografico de Santo Agostinho 


Uma vez isto resolvido, temos que enfrentar um problema decor- 
rente: como podem animais que nao conseguem atravessar grandes ex- 
tensoes de mares por nao poderem voar ou nadar, povoar as ilhas oce- 
anicas e talvez outros continentes distantes do Velho Mundo? Este pro¬ 
blema, o das barreiras a livre dispersao, preocupou sempre os biogeografos 
dispersionistas ou traducianistas, e Santo Agostinho foi o primeiro a tentar 
soluciona-lo. Ainda na Cidade de Deus, num capftulo intitulado Questao 
acerca das iihas remotas, se e/as receberam sua fauna a partir dos animais 
que forampreservados na area durante o diluvio. concluiu que os animais 
que sabiam nadar ou voar passaram as ilhas por seus praprios meios. Os 
que tinham alguma utilidade para os homens (na caqa, na agricultura, etc.), 
foram por estes transportados em canoas. A grande maioria das especi¬ 
es, contudo, nao se enquadra em nenhuma dessas duas categorias; 
para elas, o grande Doutor da Igreja so teria visto uma soluqao: Nao se 
pode negarque, peia intervengao dos anjos, esses seres [os animais] te- 
nham sido transfendos [para as ilhas oceanicas remotas] peia ordem ou 
permissao de Deus. Santo Agostinho postulava assim pela primeira vez, 
agentes externos que promoviam a dispersao a longas distancias dos ani¬ 
mais, saltando' barreiras naturais. Essa soluqao e recorrente na literatura 
traducianista; vamos encontra-la, so para citar uns poucos autores, em 
Linnaeus (1744), de Candolle (I 821) e Charles Daiwin (1859). 


A questao dos antipodas 


Aristoteles havia explicado, em Meteoro/ogicaQCl a 3 I -363 a 20) 
que a Terra era dividida em cinco zonas climaticas latitudinais - duas 
glaciais, proximas aos polos, duas temperadas, e uma zona media torri- 
da, situada no equador, tao quente e safara que nao possufa nem aguas 
nem pastagens (363 a I 4). Assim, as duas zonas temperadas (norte e 
sul), as duas aptas para serem habitadas, nao podiam ter comumcagao 
alguma entre si, inexoravelmente separadas pela zona torrida. Endos- 
sando a opiniao de outros sabios gregos, Aristoteles acreditava que ha¬ 
via tambem terras no hemisferio sul do globo terrestre, o que garantia 
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certa simetria e o proprio equillbrio de nosso planeta. Seriam essas 
terras do hemisferio sul habitadas por homens e animais? E coisa com 
que os antigos nao chegaram a preocupar-se, pelo que consta. 

Santo Agostinho, que aceitava a esfericidade da Terra, combateu a 
ideia de que homens pudessem viver do lado oposto do mundo, di- 
zendo que nao falam as Escrituras de tais descendentes de Adao. Para 
ele, Deus nao permitiria que ali vivessem, pois nao teriam acesso ao 
cristianismo. Como poderiam os apostolos de Cristo (que viera ao 
mundo no hemisferio norte) atravessar a zona torrida para chegar a 
esses antipodas, a fim de levar-lhes a luz do Evangelho? Pois estava es- 
crito: A sua voz estende-se por tod a a terra e suas palavras ate as extremi- 
dades do mundo (Salmo XIX, 5), observagao reiterada no Novo Testa- 
mento (Epistola aos Romanos, X, 18): Por tod a a terra se espathou asua 
voz e ate a extremdade da terra chegaram suaspatavras. 

O bispo de Hipona desenvolveu assim sua recusa em aceitar a exis¬ 
tence de populates humanas nos hemisferio sul, tendo como premis- 
sa a leitura dos textos sagrados. Para Santo Agostinho, se todos os po- 
vos da terra descendiam de Adao, atraves dos filhos de Noe; se todas 
as ragas provinham de Babel; se os apostolos foram enviados a pregar a 
palavra de Deus a todos os povos sem excegao (povos simbolizados 
pelas especies de animais salvas na area de Noe); se nao ha no Novo 
Testamento noticia alguma de que os apostolos tenham ido pregar para 
os antipodas; se o Mar Oceano (o Atlantico) e impossivel de ser nave- 
gado; se qualquer ser material e literalmente incinerado ao passar pela 
zona torrida do globo; entao so se pode chegar a uma unica conclusao 
verdadeira - nao pode haver seres humanos no lado oposto da Terra 
(supondo-se, obviamente, que a Terra tenha urn lado oposto!). 

Raciodnio semelhante poderia ser feito em relagao aos animais, 
Para chegarem ao hemisferio sul, aqueles animais que nao possuem 
meios proprios para ultrapassar barreiras geograficas, e mesmo os que 
podem voar ou nadar (no caso de distancias muito grandes), teriam 
que ser transportados por anjos; mas a zona torrida incinera-los-ia 
inexoravelmente, uma vez que so os anjos podiam passar incolumes 
porela, visto nao serem materials, 

Conclui-se, necessariamente, por razoes flsicas e teologicas, que o 
hemisferio sul tinha que ser desabitado por homens e animais, Houve 
uma unica criagao, no Jardim do Eden; isto era ponto indiscutivel. Todos 
os animais e homens tinham que dispersar-se a partirde um unico pon¬ 
to no hemisferio norte. 

E plantas, poderiam existir no hemisferio sul? Por esse tempo (e ate 
muitos seculos depois) acreditava-se que as plantas eram geradas, em 
sua esmagadora maioria, por geragao espontanea. Prova e que, quan- 
do Noe soltou a pomba da area, esta trouxe de volta um ramo, que a 
tradigao atribuiu erroneamente a uma oliveira. Como explicar, se o di- 
luvio havia sido universal, e se havia assolado a face do planeta, a exis¬ 
tence dessa planta verdejante? Por nascerem espontaneamente, de¬ 
pois da baixada das aguas do diluvio... Por esta razao Deus naoordena- 
ra a Noe que levasse tambem plantas em sua area, para salva-las do 
cataclisma, por ser desnecessario. 


0 impacto da descoberta da fauna americana pelos europeus 


A descoberta, pelos europeus, de animais e populates humanas no 
Novo Mundo, notadamente na America do Sul, foi o mais severo teste 
que a biogeografia traducianista de origem biblica teve que arrostar. Esse 
fato obrigou os pensadores a formular novas hipoteses ad hoc para imu- 
mzar a teoria, 

Um dos resultados mais espetaculares do cido dos descobrimentos 
em fins do seculo XV e inicio do XVI foi a derrocada da antiquissima ideia 
da 'zona torrida', O periplo da Africa e o descobrimento do Brasil, essas 
esplendidas realizagoes de Portugal, demonstraram a inexatidao desse 
conceito. Permitia que os animais oriundos da arcade Noe se dispersas- 
sem, a partir do Ararat, ate chegar ao Novo Mundo. O problema era 
explicar como all foram ter, e como puderam atravessar distancias tao 


espantosas. A ideia ingenua de que anjos os tivessem transportado nao 
tinha voga. Explicates mais naturais tinham que ser encontradas, 

O acumulo gradativo de informates sobre plantas e animais publi- 
cado por viajantes e cronistas que visitavam as plagas do novo mundo 
descoberto ou atraves de suas figuras surgidas na cartografia (George, 

I 969) acrescentou mais um problema para os Traducianistas: por que 
muitas especies americanas eram tao distintas das do Velho Continente? 
Algumas (como os marsupials, so para mencionar um exemplo) nem 
mesmo tinha qualquer semelhanga com os animais da mundo antigo. Ate 
as especies marinhas (que supostamente podiam nadar e chegar do Ve¬ 
lho ao Novo Continente) eram distintas das da Europa, como ja em I 504 
notava Binot Paulmier de Gonneville (cf. d’Avezac, 1869): ,,, ta mer 
poissoneuse: !es especes dissembtabtes de cedes d 'Europe. 


A imunizagao do Traducianismo biblico 


Para salvar o Traducianismo biogeografico vigente, varias hipoteses 
ad hoc foram propostas. A Atlantida, uma ponte entre o Velho e o Novo 
Mundo, atraves da qual poderiam ter passado a pe enxuto os animais 
descendentes dos individuos transportados por Noe, foi uma das solu¬ 
tes apresentadas, tendo essa ilha, entretanto, dimensoes muito maio- 
res do que se supunha, Foram adeptos dessa hipotese, por exemplo, 
Girolamo Fracastoro (1530), Francisco Lopez de Gomara (1553) e 
Agustfn de Zarate (1555), 

A improcedencia dessa hipotese foi bnlhantemente demonstrada pelo 
genial jesuita Pe. Joseph d'Acosta (I 590), que a substituiu por um hipote- 
tico estreito (o entao chamado Estreito de Aman, mencionado por Marco 
Polo, hoje o Estreito de Bering) que permitiria os animais (e homens) 
oriundos da Asia passarem a America do Norte, e desta continuarem sua 
dispersao rumo ao sul, ate o Cabo Horn (cf. Browne, 1983; Papavero, 
1991; Papavero, Llorente e Espinosa, 1985b; Papavero, Teixeirae Llorente, 

1997). Essa brilhante hipotese de d'Acosta persistiu ate alguns anos atras. 

Persistia porem o problema das diferengas morfologicas e do nu- 
mero sempre crescente de especies que iam sendo descritas e por 
vezes ilustradas pelos viajantes e naturalistas, Walter Raleigh (1614) aven- 
tou uma explicagao simplesmente engenhosa para evitar esses obices. 
Ponderou, inicialmente, que nem todas as especies de animais conheci- 
das ja nessa epoca poderiam ter cabido na area de Noe, Havia especies 
demais para que todas pudessem caber nas exfguas dimensoes da area. 
Para Raleigh, a questao estava em que, na area, foram salvas apenas as 
especies originais, criadas por Deus no Jardim do Eden, na semana da 
Criato. Estas eram poucas, e couberam facilmente no navio de Noe. 
Encalhada a area no Ararat, e aberta sua porta, os animais comegaram a 
emigrar a partir desse ponto, reproduzindo-se nao so dentro de sua 
propria especie, mas tambem hibridando e dando origem a novas es¬ 
pecies (combinagoes das primitivas criadas por Deus) que, por sua vez, 
tambem iriam se transformando a medida que se afastavam do centra 
de origem, por influencia do meio, herdando esses caracteres adqum- 
dos. Ora, quanto mais longe do Ararat, mais diferentes deveriam ser, 
pois teriam mais tempo para hibridar e ‘degenerar’ -o que era confir- 
mado pelos relatos de naturalistas e viajantes na America do Sul- o 
ponto mais distante possivel do Ararat, onde se encontravam animais 
espantosamente distintos, por vezes monstruosos, como capivaras, 
tamanduas, preguigas, marsupials, tapires e assim por diante. 

Essa hipotese de Raleigh serviu de inspiragao para o jesuita Athanasius 
Kircher, que em sua obra intitulada Area Noe{ 1675), admitiu que Noe 
transportara na area apenas umas poucas especies de vertebrados -os 
bissexuais de fecundagao cruzada, praticamente so alguns mamlferos e 
aves. Nao levara o patriarca nem aquaticos nem os que nasciam por 
geragao espontanea (que eram a grande maioria). Havia assim espago 
mais que suficiente na area para todas as especies de mamiferos e aves 
originalmente criadas por Deus, as unicas que incorreriam no perigo de 
afogar-se. Dessas especies haviam surgido todas as outras, por meio de 
'copula promiscua' (hibridagao) e de diferenciagao ulterior por sua ex- 
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posiqao, no caminho da dispersao, a diferentes ambientes. Assim da 
copula promfscua' do camelo com o pardo, surgira o ‘camelopardo’ ou 
girafa; do camelo com o pardal o avestruz; do leao com o pardo o 
leopardo; do leao com a aguia o grifo; etc. (cf. Papavero eta!., 1997). 


Criacionismo no seculo XVII 


Entrementes, crescia assustadoramente o numero das especies 
novas reportadas do Novo Mundo. As antigas ideias sobre hibridaqao 
de especies ammais lam sendo cada vez mais restritas a poucos e raros 
casos; hibridos interespedficos, quando existiam, eram estereis, o que 
chegou a invalidar as conjeturas de Raleigh e Kircher. Como explicar 
pois a imensa diversidade de formas animais encontrada nas Americas? 
E por que eram tao diferentes das do Velho Mundo? 

O pensador e diplomata trances Isaac de la Peyrere (I 594-1676) 
discordou frontalmente do pensamento traducianista reinante, duvidan- 
do que os animais pudessem migrar tao amplamente como sugeria a 
filosofia corrente. Tudo isso se baseava ainda no pressuposto de que o 
diluvio noetico fora universal. Baseado em sua propria exegese de um 
trecho mais ou menos obscuro da Epfstola de Paulo aos Romanos (5: 

12-24), que reza: Portanto, assim comopor um so homem entrou o peca¬ 
do neste mundo, e pelo pecado a mode, e assim passou a mode a todos os 
homens, (por aquele homem) no qual todos pereceram. Porque ate a lei o 
pecado estava no mundo;porem, nao havendo lei, o pecado nao era impu- 
tado. Todavia, a mode reinou desdeAdao ate Moses, 
les que nao pecaram por uma transgressao semethante a de Adao. La 
Peyrere especulou que o diluvio nao fora universal, interessando ape- 
nas uma parte do Oriente Medio; que Adao nao fora o antepassado de 
todos os homens, mas so dos judeus; que Adao fora precedido por 
muitas naqoes, que viveram na China, na America, na Groenlandia, e 
no misterioso continente do Sul. Essas naqoes nao foram destruldas 
pelo diluvio. Publicou essas conjeturas em I 655 (Preadamitae sive 
Exercitat/o supra versibus 12, 13 et 14 capitiV Epistolae D. Pauli ad Ro¬ 
manos, quibus indicanturprimihominem ante Adamum conditi) 

Inaugurou assim, para outros autores, uma nova era de hipoteses, 
ora dirigidas para explicar a distribuiqao das especies de animais nas distin- 
tas partes do mundo. Deus as criara separada e simultaneamente, cada 
qual em sua propria regiao. Nao houvera um unico centro de origem e 
dispersao ao Jardim do Eden; nao fora necessario levar todas as especies 
dentro da area de Noe. Se na realidade existiram Noe e sua area, o 
diluvio fa um acontecimento local, no Oriente Medio. Em suma, Deus 
criara, desde o infcio, e simultaneamente, as regioes biogeograficas, cada 
qual com suas especies proprias, Entre outros, defenderam essas ideias 
Abraham van der Mijl (1667: De Ongine animalium etmigrationepoputorum; 
traduzida por primeira vez (para o frances) por Chiquieri et a!., 1998), um 
Anonimo (1667: De DHu/iiuniversalitate Dissertatiopro/usona;traduz\6a 
por primeira vez (para o frances) por Chiquieri, 1999), Edward Stillingfleet 
(1662: Onginessacrae. orarationalaccountofthegroMhofChnstianFaith), 
Matthew Poole (1669: Synopsis cnticorum ahorumque Sacrae Scripturae 
mterpretem) e Jean Le Clerc (1690-1731: Commentani philologci et 
paraphrases in Veterum Testamentum)(cf.?apa\ieroe?up\-\jjz, 1997). O 
Criacionismo levaria vanos autores, no seculo XIX, a formulaqao das ‘re¬ 
gioes biogeograficas' (cf. Fbpavero eta/., 1997). 


Ulteriores pogressos da biogeografia 


Nos seculos XVIII ao XX sucederam-se varias teorias, criacionistas e 
traducianistas, que nao podemos examinar neste curto espaqo. Entre as 
traduciamstas, situam-se as de Linnaeus, I 744 (De Tellurshabitabilisincre- 
mento; cf. Papavero e Pujol-Luz, 1999) e a de Buffon (1778; cf. Papavero 
et at, 1997), incluindo a de Darwin (1859, proposta em seu Origin of 
species). No seculo XX surgiria a revolucionaria teoria da biogeografia 
por vicariancia, a maior revoluqao ja ocorrida dentro dessa ciencia. 


0 mito da natureza intocada 


A paciente e continuada tarefa de inventariar as especies vivas nao 
so gradualmente contribuiu para a testar e/ou reformular as diversas 
teorias biogeograficas e evolutivas, mas mostrou igualmente os padroes 
geograficos (regioes e subregioes) formados pelas especies. Neste ulti¬ 
mo domlnio, uma importantissima contribuiqao dada pelos viajantes- 
naturalistas, em geral pouco apreciada e utilizada, mas de suma impor¬ 
tance para o estudo da biogeografia de certos grupos de vertebrados, e 
mostrar o quao alterada, por aqao antropica, se encontra a distribuiqao 
de certas especies. Este fato foi amplamente demonstrado por Teixeira 
(2000), que comentou: Embora sujeita a diversaspremissas. adocumen- 
tagao produzida durante o perfodo da dominagao ho/andesa (cf. Teixeira, 
1992, 1993, 1995, 1997, / 998a-d) sem duvida algumafornece um qua- 
droprivilegiado da avifauna brasileira durante o seculoXVII, pois as 156 
especies 

das 480 aves registradas para Pernambuco e a 46,15% das 338 aves 
mencionadas para a Fbraiba (teste Farias, Brito & Pacheco, 1995; Schulz 
Neto, 1995). No caso do nordeste extremo do pals, tal circunstancia 
reveste de particular interesse face a destruigao em grande esca/a das 
paisa gens naturais observada na regiao, processo sem paralelo ate mesmo 
na derrocada das matas atlanticas meridionals [teste Dean, 1996], Em 
nenhuma outra parte do Brasil a dura promessa de uma ocupagao desre- 
grada do espago natural foi cum pnda de forma tao abso/uta, estando o 
Nordeste refem de umamonocuttura de exportagao que se mostrou ca- 
paz de erradicar as formagdes florestais e de atterar profundamente as 
paisagens mais secas do interior. A ju/gar pelos comentarios de Schubart 
(1938), os 148.054km 2 de 'matas'antes encontrados no nordeste extre¬ 
mo do Brasil estavam reduzidos, no anode 1934, a meros50.527km 2 
(34,12% da area original), dos quais 27.234 km 2 pertenciam ao Ceara 
(42,78% da area original), 6.361 km 2 ao Rio Grande do Norte (47,18% 
da area original), 462 km 2 a Fbrafba (2,24% da area original), 13.759 
km 2 a Pernambuco (4/,00% da area original), 2.689 km 2 a Alagoas 
(34,69% da area original) e 22 km 2 a Sergipe (0,24% da area original). 
Com a mecanizagao da tavoura introduzidapor votta dos anos sessenta, a 
agroindustria agucareira terminana por ocupar todos os terrenos pianos 
disponiveis, inclusive os 'tabu/eiros' que haviam togrado subsistir. Oderra- 
deirogo/pe sen a desferido por votta de 1979, gragas a imp/antagao d e um 
pro grama governamentalpara a produgao de alcool combustivel em larga 
esca/a, iniciativa que desdobrou as plantagoes de cana-de-agucar rumo as 
areas montanhosas e ao sertao. Entre 1981 e 1983, a destruigao da 'zona 
da mata'nordestina assumina proporgoes catastroficas com a erradicagao 
quase completa das f/orestas regionais e a perda de grande parte das are¬ 
as de transigao observadas entre os ambientes florestais e as outras forma- 
goes (teste Brasil, 1981a, 1981b, / 983). Nesse perfodo, os 48.61 / km 2 
de matas antes existentes do Ceara a Sergipe estavam reduzidos a 
inacreditaveis 98 km 2 (0,20% da area original), enquantoque os 77.907 
km 2 de ecotonos mal chegavam a 36.98 / km 2 (47,46% da area original). 
Nos dias de hoje, a paisa gem regional oscila entre um ininterrupto emturao 
de canaviais costeiros e os degrad ad os carrascos que substituiram boa par¬ 
te da caatinga primitiva (teste Coimbra-FUho & Camara, / 996). 

Ao contrario do observado em algumas outras partes do Brasil, o 
desbarato das paisagens naturais nordestinas nao foi acompanhada de 
estudos sobre a fauna local, pois a regiao parece ter despertado muito 
pouco entusiasmo nos naturalistas viajantes que percorreram o pais a 
partir do seculo XVIII. 

Mesmo que deixem muito a desejar, as notfeias sobre a fauna nor¬ 
destina tornam-se ainda mais escassas pela cromca dificuldade de os 
zoologos -e particularmente dos ornitologos- conhecerem e utilizarem 
uma vasta bibliografia estranha as ciencias naturais que, no entanto, abriga 
numerosas referencias relativas aos animais brasileiros. Dedicado a re¬ 
lates descritivos de carater geografico, etnografico ou historico, tal des- 
caso muitas vezes termina por descartar informaqoes bastante significa- 
tivas, inclusive descobertas inusitadas sobre a distribuiqao original das 
mais variadas especies. Apenas a tftulo de exemplo, cabe mencionar 




que a Chorographia da provincia 

e o Esbogo fisiografico do Ceara de 1916 (in Sobrinho, 1962) reconhe- 
cem a presenqa da arara-caninde, Ara ararauna, de ‘araras vermelhas', 
Ara chloroptera e/ou Ara macao, e de uma ‘arara azul’ ou 'arara preta’, 
nitidamente um representante do genera Anodorhynchus, afirmaqao sur- 
preendente tendo em vista que o unico representante do genera assi- 
nalado para o nordeste extremo do Brasil, Anodorhynchus lean 
Bonaparte, 1856, hoje se encontra restrito a duas ou tres areas isoladas 
do baixo rio Sao Francisco, tendo sido descoberto em liberdade apenas 
em 1978 (TesteSick e Teixeira, 1980). Ajulgar por essas e outras fontes, 
os domfmos de Anodorhynchus lean podenam abarcar um territorio muito 
mais extenso, devendo o atual padrao ser imputado antes a fatores 
historicos associados a uma intensa aqao antropica que a qualquer 
determimsmo ecologico (teste Teixeira e Papavero, 2000). Nesse mes- 
mo sentido, tampouco o mutum, Mitu mitu, deve ser considerado um 
taxon endemico da floresta ombrofila densa, pois os relatos disponiveis 
demonstram que essa ave, atualmente extinta da natureza e conhecida 
de apenas dois exemplares oriundos de Sao Miguel dos Campos, Alagoas, 
na verdade habitava uma area geografica bem mais ampla, havendo notl- 
cias fidedignas de sua ocorrencia em pelo menos vinte localidades distin- 
tas entre Pernambuco e Alagoas (Teixeira e Papavero, 2000). 

Ao contrario de seus predecessores, os zoologos do seculo XX 
parecem dispensar aos relatos de antigos naturalistas o mesmo descaso 
dedicado as publicaqoes estranhas as ciencias naturais. Por nao consti- 
tuir uma exceqao a regra, as observaqoes reunidas durante o periodo 
da dominaqao holandesa do Brasil sempre foram objeto de grande cau- 
tela, mesmo que a realidade dos fatos, pouco a pouco, se encarregasse 
de comprovar sua veracidade. A guisa de exemplo, vale notar que as 
assertivas sobre a ausencia do ferreiro, Procnias averano, no nordeste 
do Brasil viram-se refutadas apenas com a coleta dos primeiros exem¬ 
plares em meados dos anos 20 (teste Hellmayr, 1929a), enquanto que 
todas as referencias ao mutum, Mitu mitu, permaneceram sendo atri- 
buidas a um exemplar de cativeiro ‘trazido do Maranhao’ (apud Hellmayr 
e Conover, 1942) ate a inesperada redescoberta da especie na decada 
de 50 (teste Pinto, 1952), isso sem contarmos que a presenqa do peri- 
quito verde, Brotogeris tirica, na regiao seria reconhecida apenas com a 
obtenqao dos primeiros exemplares em 1984 (teste Teixeira etat, 1986), 
apesar do lucido relato de Marcgrave (1658) e mesmo das ilustraqoes 
dos Libri Picturati (teste Pinto, 1942, 1978). De certa forma, tais cir- 
cunstancias conferem um novo aspecto aos casos em que semelhante 
comprovaqao nao pode ser alcanqada, conforme ocorre com as refe¬ 
rencias relativas a guaruba, Aratingaguarouba, e ao emgmatico 'mitupo- 
ranga', Crax fasclolata, que era conhecido da populaqao local e parece 
ter desaparecido das matas nordestinas por volta dos anos 30 (teste 
Teixeira et at, 1987). Contudo, o exemplo mais recente e espetacular 
de que os antigos relatos seiscentistas nao devem ser vistos com escar- 
mo diz respeito aos mamiferos, pois Callicebus 
1999 por S. Kobayashi e A. Langguth, nao passa do mesmo 'cagui' rela- 
cionado por Marcgrave (1658) e completamente esquecido pelos au¬ 
tores contemporaneos (teste Hershkovitz, 1988, 1990; Kobayashi e 
Langguth, 1999; Teixeira e Papavero, 2000b). 

Tal achado constitui um exemplo primoroso das dificuldades que 
cercam a analise de antigos documentos relativos ao mundo natural, 
pois esse primata parece ter sido “descoberto" ja no limiar da extinqao, 
sobrevivendo apenas em alguns dos raros remanescentes florestais lo- 
calizados no litoral de Sergipe (teste Brasil, 1983). Bastaria, portanto, 
eliminar essas poucas matas residuais para que a especie desapareces- 
se e os registros do seculo XVII a seu respeito passassem a ser atribul- 
dos, com toda probabilidade, a um exemplar cativo trazido de outra 
parte do pals, pois nao existiriam ‘provas concretas' de que tais maca¬ 
cos ocorressem na regiao, afirmativa capaz de ganharforos de verdade 
incontestavel caso houvesse uma hipotese biogeografica qualquer que 
nao contemplasse ou proibisse semelhante possibilidade. De fato, nao 
deixa de ser oportuno constatar que o desairoso papel reservado pela 
maioria dos contemporaneos aos antigos relatos tambem se estenda a 


antigos exemplares zoologicos coletados muito alem de sua tradicional 
area de ocorrencia. Ao inves de despertar a curiosidade e a inquietaqao 
dos interessados, tais especimens sao comumente atribuidos a 'erros 
de rotulagem’ ou simplesmente esquecidos em uma das periodicas e 
convenientes crises de amnesia observadas em determinados clrculos. 
Este parece ter sido o destino reservado a parte do material reunido por 
C. A. Craven em Pernambuco durante o ultimo quartel do seculo passa- 
do, pois essa coleqao inclui algumas aves amazonicas, como Aratinga 
weddelliie Malacoptila rufa que jamais voltaram a ser assinaladas para o 
nordeste do Brasil (teste Salvadori, 1891; Sclater e Shelley, 1891). O mes¬ 
mo ocorre nas mais diversas partes do mundo com viajantes e/ou cole- 
tores de maior prestlgio, conforme atesta o limbo ao qual foi relegado o 
enigmatico Megapodidae da Nova Caledonia assinalado durante a se- 
gunda viagem do Capitao Cook. Ovos atribuidos a essas aves foram en- 
viados ao 'British Museum (Natural History)' e ate mesmo basearam a 
descriqao de uma nova especie, que terminaria sendo ignorada posteri- 
ormente por contrariar as ideias ja estabelecidas sobre a distribuiqao do 
grupo (teste Balouet e Olson, 1989; Olson, 1990). 

Encarados com reseivas na primeira metade do seculo XX, os re¬ 
latos antigos terminariam por desaparecer por completo das publica- 
qoes ormtologicas mais recentes, que parecem desconhecer ate mes¬ 
mo registros dos ultimos cem anos ja consagrados na literatura especi- 
alizada. No mais das vezes, uma restriqao cada vez maior das fontes 
bibliograficas redundaria em conclusoes bastante esdruxulas sobre a area 
de ocorrencia original de diversas especies, propiciando a montagem 
de verdadeiros artefatos amostrais destinados a exercer forte mfluencia 
sobre estudos biogeograficos e ecologicos. De acordo com algumas 
analises disponiveis, a anhuma, Anhima cornuta, nao teria sido assinala- 
da para o nordeste do Brasil (apud Hoyo et at, 1992) e habitaria ape¬ 
nas os 'brejos de agua doce' (Stotz et at, 1996), assertiva das mais 
peculiares tendo em vista tratar-se de uma ave encontrada em diversos 
tipos de paisagens alagadas descrita a partir do texto de Marcgrave (1648) 
e de outras autores da epoca, motivo que levaria o nordeste do Brasil 
ser escolhido como a localidade-tipo da especie (fide Hellmayr, 1908). 
Entre varios outros exemplos, algo semelhante seria mencionado para 
oarapapa, Cochtearius cochlearius (teste Hoyo etai, 1992; Hancock e 
Kushlan, 1984), a marreca-ananai, Amazonetta brasi/iensis, e a marreca- 
toucinho, Anas bahamensis (teste Hoyo etai, 1992; Madge e Burn, 

1988), alem de diversos psitacidas como a arara-caninde, Ara ararauna, 
e as araras-vermelhas, Ara macao e/ou Ara chloroptera. Na verdade, o 
motivo que levaria determinadas fontes (eg. Hoyo etai, 1997; Juniper 
e Parr, 1998) a considerar certos representantes do genera Ara como 
aves jamais assinaladas para o nordeste extremo do Brasil constitui um 
autentico enigma, haja vista inclusive que a descriqao de Ara ararauna se 
encontra parcialmente baseada no relato de Marcgrave (I 648) e 
Pernambuco foi designado como localidade-tipo da especie desde o 
comeqo do seculo (fide Hellmayr, 1906a). Nao chega a causar grande 
comoqao, portanto, a rislvel afirmativa de que o "primeira" registro de 
Ara chloropterapavaos domlnios da caatingateriasido levado a cabo no 
Piaui entre I 987 e 1991 (apud Olmos, 1997). 

Ainda que possa parecer desalentadora, a existence de erros gros- 
seiros nao deveria constituir uma novidade em si, pois estabelecer a 
verdadeira area de ocorrencia das diferentes especies animais constitui 
uma tarefa muito mais complexa e trabalhosa do que supoe a grande 
maioria. Na realidade, mudanqas climaticas e outros fenomenos da 
mesma magnitude estao longe de representar os unicos fatores envol- 
vidos, ja que profundas alteraqoes no mundo natural desencadeadas 
por aqoes antropicas ao longo da trajetoria da humamdade nao podem 
ser desprezadas. Constitui grande surpresa, contudo, que a maioria dos 
autores empenhados no estudo da biogeografia silencie sobre o assun- 
to, pois tal lacuna muitas vezes se confunde com uma aceitaqao tacita 
de que a distribuiqao dos animais na superficie do globo teria permane- 
cido essencialmente a mesma durante o periodo de estabilidade clima- 
tica observado nos ultimos 10,000 anos, regra quebrada apenas pela 
indefectlvel 'perda de biodiversidade’ contemporanea. Esta parece ser, 
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de fato, a opimao de uma parcela bastante significativa dos biologos con- 
temporaneos, apesar de nao faltarem evidences de que ha muito o 
homem vem exercendo sua capacidade de promover grandes mudan- 
qas na composiqao das comumdades animais e na propria paisagem de 
amplos espaqos geograficos. Na verdade, o exame de depositos data- 
dos de 2300 a 576 a. C. apontam que Antigua, uma das Pequenas 
Antilhas, teria perdido, pouco a pouco, varias de suas especies de ma- 
miferos, aves e repteis pela ocupaqao humana, processo aparentemente 
generalizado entre as ilhas do Caribe (MacPhee e Flemming, 1999; 
MacPhee eta/., I 999; Reis e Steadman, I 999; Steadman eta/., 1984). 
Outros mdicios sugerem que as primeiras populates indigenas pode- 
riam ter realizado translocates e/ou introduces de aves e mamiferos 
de importancia economica entre as diferentes ilhas ou ate mesmo com 
o continente (apud Olson, 1982). 

Todavia, as informaqoes mais conclusivas nesse sentido dizem res- 
peito as ilhas do Padfico, pois os estudos levados a cabo no Havai indi¬ 
cam que parte consideravel da avifauna local e dos proprios ambientes 
de baixada ja havia sido dizimada pelos polinesios bem antes da chega- 
da dos europeus, os quais tiveram a oportunidade de registrar apenas 
uma fraqao dos animais e plantas antes encontrados no arquipelago. Ao 
que parece, 50% da avifauna das ilhas havaianas teria desaparecido, 
percentual capaz de atingir 69% no caso de Oahu e 71 % no de Maui. 
Pelos mesmos motivos, a Nova Zelandia teria perdido 46% de suas 
aves, a Nova Caledonia pelo menos 40% dos non-Passeres, as Mar¬ 
quesas entre 55% e 69% da avifauna nativa conforme a ilha considera- 
da, a ilha de Huahinea 78% e a de Mangaia 80%. Os efeitos dessa 
derrocada atingiriam os rincoes mais remotos do Padfico Sul, pois ate 
mesmo a ilha Henderson, tida como deserta desde sua descoberta em 
1606, perdeu 43% da avifauna nativa apos ter sido colomzada e aban- 
donada pelos polinesios entre os seculos XII e XV Alem de alterar pro- 
fundamente a distribuiqao das aves que lograram sobreviver, o proces¬ 
so de ocupaqao humana do Padfico eliminaria por completo grupos 
inteiros entre os Threskiornithidae, Anatidae, Megapodidae, Rallidae etc., 
estando os representantes incapazes de voar entre os primeiros a ser 
riscados do mapa, conforme demonstra o caso classico das cerca de 
doze especies de moas (Dmornithiformes) antes conhecidas da Nova 
Zelandia. Como um todo, estima-se que mais de 2000 especies de 
aves podem ter sido extintas nas ilhas do Padfico tropical graqas a aqao 
antropica, cifra espantosa que representa 20% do total de especies de 
aves existentes no planeta. Por nao levar em conta esse quadro, parce¬ 
la razoavel dos estudos referentes a sistematica, evoluqao e ecologia 
das aves encontradas nas ilhas do Padfico teria sido induzida a serios 
erros ou revelar-se-ia um mero desperdicio de esforqo (teste Athens et 
at.. 1991; Balouet e Olson, 1989; James e Olson, 1983; James et 
a/.. I 987; Olson, 1989, 1990; Olson e James, 1982, 1984; Steadman, 
1985, 1989, 1995; Steadman e Olson, 1985). 

As profundas alteraqoes no mundo natural promovidas pelas aqoes 
antropicas dos ultimos 6000 anos nao estiveram restritas aos frageis 
ambientes insulares, embora sua aqao em grande massas continentals 
usualmente assuma aspectos bastante complexos e se revele bem mais 
diflcil de comprovar face a propria extensao do espaqo geografico en- 
volvido. Entre os varios exemplos nesse sentido, talvez um dos mais 
notaveis seja conferido pelas pesquisas de Bodenheimer (1960) acerca 
dos animais do Egito e do Oriente Medio, estudos que termmaram por 
desenhar uma fauna muito diversa da atual e ate mesmo daquela regis- 
trada durante a alta Idade Media. Apenas a guisa de ilustragao, vale co- 
mentar que os tigres, Panthera tigris (Linnaeus, 1758), sobreviveram 
nas vizinhanqas do mar Caspio pelo menos ate 300 a. C., ao passo que 
os leoes, Panthera /eo(Linnaeus, I 758), desapareceram do Iraque ape¬ 
nas no seculo XIX. Hoje restrita ao Paquistao, India e Bangladesh, a 
cervicapra, Antitope cervtcapra (Linnaeus, 1758), chegou a ser comum 
na Mesopotamia, enquanto que o elefante indiano, Etephas maximus 
Linnaeus, 1758, ainda ocorria no alto Eufrates, e talvez tambem em 
Antioquia, ate 1000 a. C. Encontrados nos dias de hoje apenas ao sul 
do Saara, agirafa Giraffa camelopardalis(Unr\aeus, 1758), o "hartebeest”, 


A/ce/aphus busephatus (Pallas, 1776), e o licaonte, Lycaon pictus 
(Temminck, 1820), existiram no Egito ate o final do Periodo Pre-Dinas- 
tico (31 00 a. C.), cabendo notar que esse ultimo chegou mesmo a ser 
domesticado para a caqa de gazelas e antilopes, Alem de mover uma 
perseguiqao sem tregua aos elefantes do norte da Africa apos as Guer¬ 
ras Punicas (264 - 146 a. C., wbtetambem Toynbee, 1973), os romanos 
quase exterminaram os hipopotamos por causa dos grandes prejuizos 
causados as plantaqoes nas margens do Nilo, um dos motivos que leva- 
ria esse mamifero a ser erradicado da regiao por volta do seculo XII. Os 
ouriqos, Ateterix atgirus Lereboullet, I 842, as civetas, Vi 
(Schreber, 1776), certas gazelas, Gazetta spp., um gaviao, Metieraxga- 
ba/^Daudm, 1800), o "waldrapp", Geronticus eremita (Linnaeus, 1758), 
e o crocodilo, Crocoditus nitoticus Laurenti, 1768, teriam sido extintos 
do Egito antes do seculo XVIII, enquanto que o orix, Oryx gazetta 
(Linnaeus, 1758), o "addax”, Addax nasomacutatus ^awiwWe, I 8 16), o 
avestruz, Struthio cametus, e o ibis sagrado, Threskiornis aethiopicus 
(Latham, 1790), perdurariam ate o comeqo do seculo XIX. 

Por nao recuar tanto no tempo quanto a grande maiona dos casos 
anteriores, as fontes historicas disponiveis sobre o nordeste do Brasil 
constituem uma prova eloquente de que alteraqoes muito significativas 
na composiqao e distribuiqao dos animais podem acontecer no inteiv/a- 
lo de apenas algumas centenas de anos. Com efeito, o material produ- 
zido durante o dominio holandes e outros relatos dos seculos XVII e 
XVIII configuram uma realidade bastante diversa da atual, que se en- 
contra caracterizada por uma ausencia quase completa de paisagens 
florestais, formaqoes interioranas cada vez mais aridas e terrenos alaga- 
dos em franca retraqao. Nao deve causar surpresa, portanto, que gran¬ 
de parte das especies das matas secas ou umidas do nordeste tenha 
sido extinta ou caminhe a passos largos para a extinqao, enquanto que 
varias das aves aquaticas desapareceram ou se tornaram tao raras que a 
combalida literatura ornitologica contemporanea nao encontra grande 
dificuldade em desconhecer os antigos registros existentes. A exemplo 
de outras areas sob intensa ocupaqao humana, observa-se uma acen- 
tuada perda das especies de maior porte, processo marcado pela 
desapariqao completa, ou quase completa, das emas, Rhea americana. 
jaburus, Jabirumycteria, anhumas, Anhima cornuta, araras, Ara spp., gran¬ 
des gavioes (Accipitridae) etc. (teste Teixeira, 1986). A mesma tenden¬ 
cy ocorreria em relaqao aos mamiferos, pois os ultimos estudos sobre 
esse grupo zoologico levados a cabo na regiao primam pela ausencia 
de qualquer alusao as antas, Tapirus terrestris (Linnaeus, 1758), 
tamanduas-bandeira, Myrmecophaga tridactyta, e varias outras especies 
assinaladas durante o dominio holandes, enquanto que certos taxons 
como a onqa-pintada, Panthera onca, sao mencionados apenas de for¬ 
ma muito condicional (teste Eisemberg e Redford, 1999; Mares etai, 
1981, 1985; Willig e Mares, 1989). Na verdade, a atual distribuiqao de 
Anodorhynchus teari, Cyanopsitta spixiie de varias outras aves deve ser 
entendida como um artefato de origem antropica que pouca seme- 
Ihanqa guarda com a provavel area de ocorrencia da especie ha alguns 
poucos seculos, fenomeno tambem observado em relaqao a diversos 
mamiferos nordestinos como A/touata be/zebu/( Linnaeus, 1766) (teste 
Coimbra-Filho e Camara, 1996; Langguth eta/.. 1987). Por conseguin- 
te, tampouco parece necessario recuar ao Pleistoceno para explicar a 
propalada 'falta de adaptaqao’ da fauna local as condiqoes de aridez (apud 
Mares etai, 1981, I 985; Vivo, 1997), pois semelhante paradoxo tal¬ 
vez derive apenas de a caatmga ter sido uma paisagem bem mais arborea 
e muito menos arida em um passado nada remoto (teste Coimbra- 
Filho e Camara, I 996). Por outro lado, as fontes historicas propoem 
alguns problemas que podem nunca vir a ser resolvidos de forma 
satisfatoria, conforme demonstra a discussao sobre a possivel ocorren¬ 
cia de aves como o guara, Eudoamus ruber, e a guaruba, Aratingaguarouba, 
no nordeste do pais. No entanto, os indicios mais intrigantes dizem res- 
peito a eventuais especies extintas que jamais chegaram a ser descritas ou 
cuja existence vem sendo objeto de acirradas controversias, como talvez 
seja o caso de alguns psitacidas. Nesse particular, o exemplo do 'tucana' 
de Marcgrave (1648) revela-se curioso ao extremo, pois a sucinta descri- 
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gao disponivel parece nao corresponder a nenhum Ramphastidae co- 
nhecido, embora guarde certa semelhanga com um estranho aragari de 
procedencia ignorada retratado na 'Colegao Niedenthal’. A questao tor- 
na-se ainda mais complexa pelo fato de essas ilustragoes estarem clara- 
mente baseadas em uma ave viva e tambem representarem um exem¬ 
plar de Pterogtossus aracan, especie muito comum no nordeste do Brasil 
varias vezes figurada pelos holandeses. 

O pressuposto de que a distribuigao de numerosos animais pode 
ter sofrido profundas alteragoes durante os ultimos seculos apresenta 
serios reflexos em termos de nossa visao do mundo natural. Porconse- 
guinte, boa parte dos padroes observados nos espagos geograficos que 
sofreram uma influencia antropica de certa magnitude deve ser enten- 
dida como um artefato construldo pelo homem em um periodo relati- 
vamente curto, ao inves de representar a expressao de fenomenos 
naturals' obsen/ados ao longo do processo evolutivo. Como esse fe- 
nomeno costuma produzir areas de ocorrencia que pouca semelhanga 
guardam com as originais, a tentativa de basear hipoteses de sistemati- 
ca, evolugao e ecologia apenas nos registros atuais revela-se no mini- 
mo temeraria, sobretudo tendo em vista que mesmo os locais mais 
remotos do planeta podem reser^ar surpresas bastante inesperadas 
quanto a uma antiga e insuspeita ocupagao humana. No que diz respei- 
to ao nordeste extremo do Brasil e a outras regioes que perderam 
grande parte de suas paisagens naturais, a existencia de padroes 'artifici¬ 
als' deve constituir antes a regra do que a excegao, com o agravante de 
que ocorrencias relituais podem ser facilmente alteradas a curtlssimo 
prazo por fatores tao variados e imponderaveis como a cobiga de um 
proprietary, um incendio acidental ou mesmo um simples gato famin- 
to. Nao parece impossivel supor, portanto, que diversas areas isoladas 
com um alto numero de endemismos nao passem de meros artefatos 
ao inves de representar o produto de intrincados fenomenos evolutivos, 
ou que a agao antropica possa produzir numerosos casos de alopatria 
entre taxons aparentados, os quais constituiriam exemplos perfeitos para 
a demonstragao do 'principio da exclusao competitiva’ (sensu Gause, in 
Lincoln et at., 1984) e/ou do conceito de especie geografica’ ou 
superespecie' (sensu Haffer, 1974; Mayr 1969) se nao tivessem sido 
cnados pelo homem ha poucos seculos. Conforme mencionado por 
Olson (1990) a hipotese biogeografica proposta por MacArthur e Wil¬ 
son (1967) viu-se bastante abalado pela descoberta de que o modelo 
utilizado, a avifauna das ilhas do Pacifico, sofreu forte influencia dos 
polinesios, que alteraram sobremaneira a distribuigao original de varias 
especies e promoveram uma autentica extingao em massa muito antes 
da chegada dos primeiros exploradores europeus. Nesse mesmo sen- 
tido, as observagoes de Teixeira et al. (1986) sobre as matas nordesti- 
nas abrigarem uma avifauna tipica das terras altas e outra das baixadas 
costeiras deve ser encarada com grande suspeita, pois nada impediria 
que semelhante padrao resultasse dos azares de uma intensa agao 
antropica sobre um numero muito limitado de remanescentes flores- 
tais, os quais lograram subsistir exatamente por estarem situados em 
areas de dificil acesso como as vertentes mais ingremes das serras e os 
estreitos vales encaixados tipicos dos tabuleiros litoraneos. De fato, al- 
gumas especies conhecidas apenas das matas de altitude (eg. Terenura 
s/oL/TeixeiraeGonzaga, 1983, ProcniasnudicolliseLodopieuraleucopygia 
Salvin, 1885) terminariam sendo assinaladas em terrenos mais baixos 
(teste Almeida e Teixeira, 1997; Teixeira, 1987; Teixeira et at, 1990), 
enquanto que a tradigao oral, velhos registros e a propria toponimia da 
regiao registram a presenga de Mitu mitue outras aves supostamente 
proprias das florestas litoraneas para areas mais altas (teste Teixeira e 
Papavero, 1999b). Na verdade, mesmo a simples tentativa de estabe- 
lecer a area de ocorrencia original de uma dada especie pode represen¬ 
tar uma tarefa bem mais complexa e trabalhosa do que supoe a grande 
maioria dos autores atuais (eg. Bibby etai, 1992; Wege e Long, 1995). 

Alem de conferir maior nitidez a importancia de estudos capazes 
de integrar acervos zoologicos com fontes historicas, etnograficas e ar- 
queologicas, a existencia de padroes de distribuigao absolutamente ‘ar¬ 
tificials' langa serias duvidas sobre determinados aspectos relativos a 


conservagao da diversidade biologica do planeta. Mais do que preser- 
var a diversidade remanescente, boa parte das iniciativas atuais preten- 
de garantir a continuidade de uma suposta heranga 'natural' que, ao 
menos em alguns casos, possui apenas alguns seculos de existencia. 
Semelhante paradoxo pode levar as mais curiosas deformagoes em ter¬ 
mos das prioridades e pollticas a serem adotadas, conduzindo muitas 
vezes a agoes inocuas ou destinadas ao fracasso por contemplarem 
apenas aspectos topicos e/ou cometerem serios erros de premissa. 
Considerando o elevado prestlgio que o mercado persa da conserva¬ 
gao atribui as areas jamais tocadas pelo homem e aos pretensos ‘refugi- 
os ancestrais', parece bem mais provavel que a existencia desses artefa¬ 
tos seja ignorada como uma simples inconveniencia, produto de meto- 
dos pouco ortodoxos que utilizam velhos documentos e outras fontes 
nada convencionais para obter resultados discutlveis. Nesse sentido, 
nao deixa de ser curiosa a constatagao de que as restngoes cada vez 
maiores impostas a coleta de especimens zoologicos vem reduzindo a 
ornitologia contemporanea a um somatorio de relatos bem inferior aos 
dos seculos XVII e XVIII, pois as listagens produzidas sequer contem 
elementos descritivos que permitam submeter a identidade das especi¬ 
es assinaladas a qualquer tipo de teste. 

Por ultimo, cumpre reconhecer que a ocorrencia de tais artefatos 
pode ser de dificil aceitagao por motivos bem menos mundanos, entre 
os quais se destaca o perpetuo fasdnio exercido pelo mundo natural 
sobre uma humamdade cada vez mais citadina. Nao constituindo em 
absolute) um fenomeno recente (teste Schama, 1996), essa atragao quase 
sempre reflete o sonho libertario que identifica a paisagem natural, seja 
ela silvestre ou pastoril, com a nostalgia de uma Idade de Ouro imagina- 
ria e fabulosa, a fuga de uma realidade social abrumadora ou a reconquis- 
ta de uma promessa de grandeza capaz de afastar o peso insuportavel de 
um cotidiano de pequenas mazelas. No entanto, esse sentimento carre- 
ga uma pesada carga de ambiguidade, pois o verdadeiro mundo natural, 
feito de silencio, caos e noite antiga, prossegue tao hostil e mospito quan¬ 
to na aurora dos tempos, uma maldigao a ser combatida com todas as 
forgas e todos os meios por mais que os discursos vigentes afirmem o 
contrario. Apenas sua derrota permitira a plenitude do mito, pois e em 
torno desse adversary vencido e inerme que se consolida a visao idilica 
da paisagem natural como um autentico jardim das delicias, fantasia 
construida sobre tristes remanescentes domesticados que variam entre a 
casa de campo, o bosque suburbano e o parque nacional. 

Ao macular uma natureza que se pretende intocada pela mao hu¬ 
mana, a historia passa a ser inimiga do mito e conduz a uma indesejada 
reflexao sobre o cunho utilitarista que sempre marcou as relagoes do 
Ocidente com o universo natural. Alem de afastar qualquer sonho de 
remissao, esse perambular pelas trevas adquire contornos quase profa- 
nos ao trazer do passado uma imagem tao inesperada e angustiante, 
fragil desenho composto de documentos esfacelados, frases incomple- 
tas e velhas figuras, farrapos de uma memoria cada vez mais gasta e 
debil, ultimo refugio de um mundo que nao mais existe sob o sol, Estra¬ 
nho oraculo esse, cuja indizivel crueldade condena a renovada lem- 
branga de florestas sem fim e do grito das aves a escurecer o ceu em 
um perdido dia de gloria. 


Inventariando os inventariadores 


Considerando-se a extraordinaria importancia dos relatos dos via- 
jantes, principalmente no Brasil, e a pouca atengao que se tern dado 
aos autores autoctones, em detrimento das grandes expedigoes es- 
trangeiras, especialmente do seculo XIX, recentemente fez-se um es- 
forgo de levantamento dessas fontes nacionais, a partir de documentos 
ineditos ou nao, na biblioteca do Institute Historico e Geografico do 
Brasil e na Biblioteca Nacional. Dois periodicos foram criados especial¬ 
mente para isso, gragas ao inestimavel apoio da Umversidade Federal 
Rural do Rio de Janeiro e Fundagao de Amparo a Pesquisa do Estado do 
Rio de Janeiro: Contribuiqoes avulsas sobre a Historia natural do Brasil 





(Serie Historia da Historia natura/)(30 numeros publicados desde julho 
de 1999) e Historia naturahs Qa em seu vol. 3). 
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The ‘Physical dissertation on the former union and separation of the Old 
and New Worlds, and the peopling of the West Indies’ (1764): 

The first proposal of a ‘Pangaea supercontinent’ 


"Kelson Papavero, Marcia Souto Couri, William L. Overal, and Dante Martins Teixeira 


Buffon (1766), in volume XIV of Histoire naturelle, in order to explain 
the presence of certain mammals in South America, hypothesized that 
this continent was joined to Africa in the past. The French naturalist 
expressed: [...]e mais razoaveipensar que outrora os do/s continentes 
[South America an d Africa] eram contfguos ou contfnuos, e que as especies 
que seacantonaram nas regioes do Novo Mundo, porque er/contraram a 
terra e o ceu mais converientes a sua r/atureza, afficaram ercerradas e 
separadas das outras pe/a irrupgao dos mares quar/do estes dividiram a 
America da Africa. Esta causa e natural, e pode-se imaginar outras 
semeihantes, que produziram o mesmo efeito. Por exempio, se jamais 
sucedesseque o marfizesse uma irrupgao naAsia, do oriente ao ponente, 
e se e/e separasse do resto do continente as terras meridionals da Africa e 
da Asia, todos os an/mais que sao proprios e particuiares a essas regioes 
mer/d/onais, ta/s como o eiefante, os rinocerontes, asgirafas, as zebras, os 
orangotangos, etc., se encontrariam, relativamenteas outras, no mesmo 
caso que estao atuaimente as da America meridional; e/as estariam inteira 
e absolutamente separadas daquelas das regioes temperadas, e tentaria- 
mos em vao buscardhes uma or/gem comum, e querer compara-las com 
as especies ou com osgeneros que povoam essas regioes, baseados no 
un/co fundamento que e/as tenam com essas ultimas atguma semethanqa 
imperfeita ou atgumas relagoes distintas. Deve-se, portanto, para explicar 
or/gem desses amma/s, remontar aos tempos em que os dois continentes 
ainda nao estavam separados: devemos iembrar-nos dospnmeiros cambios 


Transcription 


[p ■: 


que surgiram na face doglobo; precisamos, 

nos as duzentas especies de animais quadrupedes reduzidas a trinta e oito 
famflias; e, apsar de nao ser esse o estado da natureza tat como ho/e se nos 
apresenta, e tat como a representamos, que e, por contrario, um estado 
muito mais antigo, e que so podemos atingirpor indugoes e relagoes quase 
tao fugitivas que o tempo parece Ter-lhes apagado os tragos: tentaremos, 
assim mesmo, vottar, atraves dos fatos e atraves dosmonumentosainda exis- 
tentes, e essas primeiras idades da natureza, apresentando as epocas que 
nosparecem estardaramentemdicadas. (Papavero etai, 1997: 171 -172). 

This idea was probably not original, and Buffon may have taken it 
from a booklet published by Johann Wilhelm Karl Adolph von Honvlez- 
Ardenn, Baron von Hupsch-Lonzen, two years before (1764), entitled 
‘Physikalische Abhandlung von der vormaligen Verknupfung und 
Absonderung der alten und neuen Welt, und der Bevolkerung 
Westindies' ('Physical dissertation on the former union and separation 
of the Old and New Worlds, and the peopling of the West Indies’). 

The 'discovery' of this book is due to G. Quarg, wh ; published an 
article commenting it in 1983, but unfortunately it received no attention. 
Thanks to our friend Prof. Dr. Joachim Adis, from the Max-Planck Institute 
in Germany, we were able to examine a copy of the book, which we 
transcribe and translate to English herein, in order to show that the 
baron was the first author to postulate the existence of a single 
supercontinent, posteriorly named Pangaea. 


Translation 


[R ,] 


Physikalische/ 
Abhandlung/ 
von der vormaligen/ 
Verknupfung und Absonderung/ 
der alten und neuen/ 

Welt,/ 
und der/ 

Bevolkerung Westindies;/ 
nebst einer/ 

physikalischen Untersuchung/ 
von dem/ 

Ursprunge der Seen,/ 
entworfen von/ 

J. W. C. A. von Honvlez-Ardenn,/ 
Freyherrn von Hupsch-Lontzen/ 
zu Krickelshausen./ 

Coin am Rheine,/ 


Physical 
Dissertation 
on the former 
Union and Separation 
of the Old and New 
Worlds, 
and the 

Peopling of the West Indies; 
with a 

Physical Research 
on the 

Origin of Lakes, 
undertaken by 

J. W. C. A. von Honvlez-Ardenn, 
Baron von Hupsch-Lontzen 
zu Krickelshausen. 

Cologne on the Rhine, 



10 


Bey Johan Heinnch Harz, auf der breiten Strasse/ 
im Namen JEsu 1764.// 


By Johan Heinrich Harz, at the Broadway, 
In the Name of Jesus 1764. 


[R iQ 

Fr. Baco/ Bara de/ Verulamio. 

Si quis attente introspiciat Indorum occidentalium/ conditionem, 
probabile reperiet, eos populum junio-/rem esse & recentiorem, quam 
populus orbis veteris./At longe verissimus est Desolationem illam, quae/ 
illos olim invaterat, minime per terrae motus factam, sed potius per 
Diluvium particulare. Serm. Fidel. Cap. 56. pag. 259// 


[R in] 

Seiner/hochfurstlichen/Snaden/dem/hochwurdigsten Fursten und/ 
Herrn, Herrn/ Anton Ignaz/ des/ h. k. Reichs/ Fursten,/ Probste und 
Herrn/ zu Elwangen;// 

[R,v] 

Reichsgrafen/ Fugger/ zu/ Kirchberg und Weissenhorn,/ u. u. u./ 
Meinem gnadigsten/ Fursten und Herrn.// 

[Rv] 

Hochwurdigste Reichs-/Furst,/ gnadigster Herr!/ 

Eurer hochfurstlichen Snaden/ tiefeste Kentnis der Geschichte,/die 
ausnehmend preiswurdig-/ste Neigung fur die Gelehrsamkeit und/deren 
Liebhaber, welche Hochstdiesel-/ben als einen Vater mit allem Rechte/ 
verehren, sind hinreichende Bewegs-/grunde, warum ich die Freyheit 
neh-/rne, Eurer hochfurstlichen Snaden/diesen wichtigen Gegenstand, 
der so/ wohl die Geschichtskunde, als die Na-Aurlehre betrift, in tiefester 
Ehrfurcht/ zu zuschreiben./ 

Die Naturkunde, hochwurdigster/ Furst! besonders die 
Naturgeschichte/gibt uns zuweilen eben so trefliche/ Urkun-// 

[R vi] 

Urkunden, als die Diplomats, um/eine grosse Begebenheit zu erklaren 
oder/vielmehr zu erlautern. Der Zusam-/menhang der alten und neuen 
Welt,/ und die Bevolkerung Westindiens ist/ein nutzlicher und wichtiger 
Punkt in/ den Geschichten, denn dadurch konnen/ wir mcht genugsam 
Gottes wunder-/bare Regierung und allerweisesten/ Fuhrungen 
bewundern und venenren./ Und da uns davon die Histone wenige 
Beweise darreicht; so gibt uns die/ Naturlehre Grande dieselbe durch Er- 
Aahrungen und Vernunftschlussen zu/ bestatigen. Daher hat mit allem/ 
Rechte der Herr von Wolf der Erkent-/nis der Natur uberhaupt die Keaft 
zu-/geschrieben, dass sie dem Gemuthe ein/ bestandiges und solch 
Vergnugen ge-Avehre, dem kein andres auf der Welt/ gleich zu achten./ 
Zu welchem unsterblichen Nachruhme/gereichet es einem Fursten 
und klugen/ Regente mcht, wenn er die Gelehrsam-Aeit, die Seele aller 
Staaten, zu seinem/ vorzuglichen Zeitvertreibe erwahlet?/ Diese 
hochstruhmliche Wahle haben/ Eure hochfurstliche Snaden jeder-/zeit,// 

[R vi i] 

zeit, ohne Schmeichlung, am Tage/ gelegt, denn manche angenehme 
Stun-/de geruheten Hochstdieselben zu jenem/unschuldgen Vergnugen, 
nemlich zu/ Lesung deren besten historischen und/dogmatischen Werke 
anzuwenden./ 

Eurer hochfursttlichen Snaden/unbeschrankte Kentnis historischer/ 
Schriften, die volkommene Einsicht in/ unterschiedlichen Theilen der 
Gelehr-/samkeit, die Einrichtung einer kostba-/ren Bibliothek, das 


[R ,i] 

Francis Bacon, Baron Verulam 

If you consider well of the people of the West Indies, it is very pro¬ 
bable that they are a newer or a younger people, than the people of the 
Old World. And it is much more likely, that the destruction that hath 
heretofore been seen there, was not by earthquakes [as the Egyptian 
priest told Solon concerning the island of Atlantis, that it was swallowed 
byan earthquake], but rather that it was desolated by a particular deluge". 
[F Bacon, 1638. Sermones fideles interiora rerum. Cap. LVI], 

[R in] 

Your Royal Highness, the Most Reverend Prince and Duke, Duke 
Anton Ignaz, Prince of the Holy Roman Empire, Provost and Duke of 
Elwangen, 

[R ,v] 

Imperial Count Fugger zu Kirchberg und Weissenhorn, &c. &c. &c. 
My magnanimous Prince and Duke. 

[Rv] 

Most esteemed Imperial Prince, gracious Lord! 

"bur Highness' profound knowledge of history, your particular and 
highly dignified propensity for erudition, and the cultivators of it, who, 
with all reason, cherish you as a father, are sufficient motives for my 
taking the liberty to dedicate to Your Clement Highness, with the deepest 
respect, this important matter regarding the science of history as well as 
that of the natural sciences. 

The natural sciences, venerable Prince, mostly natural history, afford 
us, sometimes, documents 

[Rv,] 

as excellent as those of diplomacy, to explain, or better, to elucidate, a 
grand event. The union of the Old and the New Worlds and the peopling 
of the West Indies are a useful and important point of History, through 
which we can admire and worship, with due modesty, the admirable 
government and the extremely wise designs of God. And as history 
offers us scant proofs of this fact, natural science affords us motives for 
its confirmation through experiences and logical conclusions. Accordingly, 
Mr. Wolff attributes to nature, with entire reason, the virtue to concede 
to the soul as portentous a happiness as no other can be equal to in the 
world. 

Which immortal praise will not honor a Prince and judicious Regent 
who elects erudition, soul of all the nations, as his principal amusement? 
Your Most Excellent Highness, without flattery, has always evinced this 
highly praised choice, 

[R vii] 

for you allowed yourself to dedicate many an hour of leisure to the 
innocent pleasure of reading the best historical and dogmatic works. 

The unlimited knowledge of Your Highness of historical writings, 
the perfect perception of the divers elements of erudition, the 
organization of a sumptuous library, the most benevolent demonstration 
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huldreichste Be-/zeigen (womit hochsdieselben die Lieb-/haber der 
angenehmen Wissenschaf-Aen aufzunehmen geruhen), die gros-/muthige 
Art zu denken, die seltenen/Jugenden des Verstandes und andre/grossen 
Eigenschaften sind demnach un-/geschminkte Bewese eines rechtschaffe- 
/nen Herrscher, eines verehrungswur-/digsten Macenats und eines hocher- 
/lauchten Beforderer der Wissenschaf-Aen und Kunste./ 

Der Herrscher der Welt segne Eurer/hochfurstl. Snaden Regierung und/ 
bekrone Hochstdero anhaltendes Be-/muhen, wodurch 
Hochstdieselben den/ Grund// 

[P Mil] 

Grund zur gememen Wohlfahrt zu/ legen getrachtet. Er erhalte auch 
Eu-/rer hochfurstliche Snaden zum Tro-/ste dergelehrten Welt und zur 
Freude/ aller getreuen Unterthanen bis n das/spateste Alter in hohem 
Wohlseyn, wo-Aur pflehentlich vor GOTT bittet,/sich zu hochfurstlichen 
Huld in Unter-Ahanigkeit empfehlet, und mirder/tiefesten Ehrerbietung 
verharret,/ 

Hochwurdigster Reichsfurst,/ gnadiger Herr!/ 

Eurer hochfurstlichen/Snaden,/ 

Gehorsamst unterthanigster/ 

Koln am Rheme, 

Den 20. Christmo- 

nat 1763. Verfasser. 

P I 

Physikalische Abhandlung/ 
von der/ 

vormaligen Verknupfung und/ 

Absonderung der/ 

Aten und Neuen Welt,/ 
und der/ 

Bevolkerung Westindiens./ 

§. I./ Durch die alte Welt versteht man die-/jenigen 3. Weltheile, 
welche Euro-/pa, Asia, und Afrika genennet/ werden. Amerika ist aber 
seit seiner/ Entdeckung die neue Welt oder Westindien/ benamset, 
und von den Geographen als/das 4. Welttheil betrachtet worden. Die/ 
alte und neue Welt ist durch dass grosse Welt-/meer voneinander 
abgesondert. Einige Ge-/ lehrte// 

P 2 

le 

ausgemacht. Es sollen/ aber beyde durch grosse auf dem Erdboden/ 
vorgegangene Veranderungen voneinander/ getrennet worden seyn. 
Die Bevolkerung und andre Umstande beweisen, dass diese Meynung/ 
einigermassen gegrundet sey./ 

§. 2. Die gewaltsamen Erderschutterungen/ und die grossen 
Ueberschwemmungen konnen/erstaunliche Veranderungen auf unsrem 
Erd-/boden zuwege bringen. Man wird in eine/ nicht gringe 
Verwunderung verfetzt, wenn man/ in den Geschichten lieft, das vormals 
Frank-/reich und England ein festes Land ausge-/macht, jezo aber duch 
die Meerenge von Ca-/lais abgesondert sind. Es ist zu vermuthen,/ dass 
diese Lander durch ein heftiges Erdbehen/ und durch eine grosse 
Ueberschwemmung ge-Arent worden. So berichten auch einige Ge-/ 
schichtschreiber, dass die Barbarey von Spa-/nien, Cypern von Syrien, 
und Sicilien/ von Italien durch das Erdbeben getrent wor-/den. Ovid 
bezeuget, dass ehemals Zancle/oder Sicilien mit Italien vermittelst einer/ 
Landesenge sey verknupft gewesen, die aber/ von dem Meere 
uberschwemt worden* [*Metamorph. Lib. 15.]. Dass/ mehrere 
dergleichen besondre Uebershwemmun-/gen vorgegangen sind, davon 
fuhret der Hr./ Kruger aus den Rajo einiges an. Die In-/ sel// 


(with which you condescend to receive the lovers of amiable sciences), 
the magnanimous way of thinking, the rare virtue of intelligence and 
other great qualities, constitute, therefore, evident proofs of a honora¬ 
ble sovereign, of a respectable mecenate and an august promoter of 
the Sciences and Arts. 

May the Ruler of the World bless Your Highness 1 Kingdom and crown 
your pesistent effort, through which is laid the basis of a general well¬ 
being. 

[R vin] 

May He also maintain Your Clement Highness to the most advanced 
age in perfect health for the comfort of the learned world and the joy of 
all your faithful subjects, for what I beg GOD, with fervor, recommending 
myself humbly to the benevolence of Your Highness and remaining, 
with the deepest respect, 

Most Magnificent Sir, Most Revered Imperial Prince, 

Your Clement Highness 1 most humble servant, 

Cologne on the Rhine 
The 20th December 

1763. The Author. 

R I 

Physical Dissertation 
on the 

former union and 
separation of the 
Old and the New Worlds 
and the 

peopling of the West Indies 

§. I. By the Old World we understand those 3 parts of the World, 
which are called Europe, Asia and Africa, To the New World or the 
West Indies, however, the name America has been given, since its 
discovery, and it is considered by the geographers as the 4 th part of the 
World. The Old and the New Worlds are separated one from the other 
by the great World Ocean. Some 

R 2 

scholars have affirmed that they constituted a fast land in olden times. 
Both, however, would have been separated through great 
transformations occurred in the earth's soil. The peopling and other 
circumstances demonstrate that this opinion may have a certain ground. 

§. 2. Violent earthquakes and great inundations may cause surprising 
modifications in our soil. With no little admiration do we read in histo¬ 
ries that bdorehand France and England formed a continuous landmass, 
that is now separated by the Calais strait. We may suppose that those 
countries have been severed by an intense earthquake and a great 
inundation. Likewise, some historians also inform us that an earthquake 
has separated Barbary from Spain, Cyprus from Syria, and Sicily from 
Italy. Ovid certifies that Zancle, or Sicily, and Italy were before united 
by an isthmus, which, notwithstanding, was innundated by the sea* 
[Metamorphoses Book I 5], Mr. Kruger mentions that several similar 
singular inundations have occurred at Rajo. 
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R 3 

sel Euboa, jetz Negropont genant, ist vor-/mals mit Griechenland 
verimgt gewesen/ und durch das gewastsame Arbeiten des Mee-/res 
davon abgesondert worden, Es erzehlen/ ferner die Einwohner von 
Ceylon, dass ihre/ Insel vor Alters mit dem festen Lande von/ Indien 
verknupft gewesen und durch den/ungestummen Einbruch des Meeres 
davon/ abgerissen worden. Es wird auch, und zwar/ nicht ohne Grund, 
davorgehalten, dass die/Insel Summatra vormals an Malacca/gestossen, 
und das guldene Chersonesus ge-/nennet worden, Denn wenn man 
sie von/feme betrachtet, so scheinet sie mit Malacca/vereinigt zu seyn** 
[**Geschichte der Erde in den alleraltesten Zei-Aen. § 54.]. Die Histo¬ 
ne bezeuget/ ferner, dass sich das Meer von einigen Ge-/genden 
entfernet, andre in Gegentheile uber-/schwemmet habe. Anaphe, 
Alone, Nea,/ und andre Inseln smd durch grosse Fluthen/ des Meeres 
unter Wasser gesetzt worden./ 

§. 3. Die unterirdischen Bewegungen kon-/nen grosse Uebersch- 
wemmungen verursachen./ Hiervon haben wir Beweisthumer, nemlich/ 
seltsame Begebenheiten des Gewassers, die sich/ zu unsren Zeiten 
ereignet haben. Den I,/Wintermonat 1755. hat man, mit vieler/ 
Verwunderung (ungefehr um die Zeit, da/ das Starke Erdbehen viele 
europaische Staaten/ erschutterte) beobachtet, dass das in denen in/ der// 

R 4 

ter brandenburgischen Uckermark ge!ege-/nen Seen Retzo, Roddelin, 
Mahlgast und/ Libbesee befindliche Wasser mit einem furchter-/lichen 
Gerauche aufgewallet; aus seinen Ufern/ getretten, und das nachst 
umligende Land uber-/schwemmet. Diese ausserordentliche Bewegung/ 
oder vielmehr dieser sturmische Zulauf und Ab-/flus des Wassers 
ereignete sich sechsmahle/ wahrend einer halben Stunde. Es ist aus-/ 
ser allem Zweifel, dass diese starke Wasserbe-/wegung von einer 
unterirdischen Erderschutte-/rung herzuleiten sey, obwohlmandieselbe/ 
nicht auf der Erdoberflache empfunden, denn/ sehr ofte hat man dass 
Erdbeben unter der/ Erden wahrgenommen, da man oberhalb der-/ 
selben nichts verspurthat, wie dies viele, die/in den tiefesten Bergwerken 
gearbeit, versich-/ert haben./ 

§. 4. Die eiwehnte Wasseremporung (§. 3.)/und mehrere, welche 
sich in 

/sen zu Genuge, das eine heftige Erschutterung/ solche Fluthen erregen 
konne, dass eine grosse/ Streckelandes unter Wasser gesetzt werde. 
Man/ hat also keine Ursache sich zu verwundern,/wenn sich auf einmal 
grosse Flusse verloren und/ neue an andren Orten entstanden sind, ja/ 
wennganzeGegenden durch Ueberschwem-/mungen zu einem Meere 
geworden. In dem/Jahre I 545. hat ein Erdbeben dergestalt ge-Avutet, 
das dadurch die beruhmten Stadte/ 

P 5 

Tripolis, Famagusta, Joppen, Damasco,/ und Jerusalem meistentheils 
verheret worden./ Die See ist hierdurch in solcher Wuth gera-Ahen, 
dass sie viele Gegenden uberschwemt,/von andren hingegen gantzlich 
abgewichen ist./ 

§. 5. Gleichwie das Erdbeben ganze Ge-/genden umgekehrt und 
ih 

seyn, das neue Inseln entstanden. So glau-/ben einige alten Schriftsteller, 
dass Sicilien,/ Cypern, Rhodis, Delos, und die heilige/ Insel (Insula 
sacra) durch dasselbe entstan-/den, oder vielmehr dadurch von dem 
festen/ Lande getrent worden (§. 2.). Noch seltsamer/ ist es, dass 
dadurch Inseln in der offenen See/ von neuem heworgekommen. Die 
Insel/ Santorin im mittellandischen Meere, welche/ vormals Therasia 
genent ward, sol m vier-Aen Jahre der I 35 [sic, 145], Olimpiade, da 
unter dem/ Meere ein gewaltsames Erdbeben, wie dies/ Plinius* [*His- 
toria mundi Lib. 2. Cap. 87,] und Seneca** [**Quaest. natural. Lib. 7 
[sic, VI], Cap. 2 I.] bezeugen,/ durch das unterirdische Feuer erreget 


R 3 

The island Euboea, nowadays called Negropont, was formerly 
connected to Greece, and has been separated from it by the violent 
work of the sea. Moreover, the inhabitants of Ceylon tell that their island, 
in olden times, was united with the landmass of India, from which it was 
separated by the tempestuous irruption of the sea. It is also considered, 
and not without ground, that the island of Sumatra formerly touched 
Malacca, which was called the gold Chersonesus** [**Geschichte der 
Erde in den alleraltesten Zeiten. § 54], Moreover, history certifies that 
the sea has withdrawn from some regions, and, contrariwise, has 
inundated some others. Anaphe, Alone, Nea, and other islands were 
submerged by great sea tides; 


§ 3. Subterranean movements may cause great inundations. We 
possess proofs of this fact, namely, of rare events of the waters that have 
occurred in our time. On Wintermonat I", I 755, it was observed, with 
great surprise (more or less at the same time that a strong earthquake 
affected many European states), that in the 

R 4 

Uckermark, in Brandenburg, the water contained in the lakes Retzo, 
Roddelin, Mahlgast and Libbesee, with a terrible noise, overflew from 
their margins and inundated the neighboring lands. This extraordinary 
movement, or better, this violent inflow and discharge of waters 
happened six times during a half an hour period. It s beyond doubt that 
this strong movement of the water may have been originated by a 
subterraneous seismic movement, albeit it was not felt at the surface of 
the soil, as oftentimes a seism is perceived in the earth’s interior without 
being felt at its surface, as many of those who work in the deepest mi¬ 
nes certify. 

§ 4. The aforesaid revolt of the waters (§ 3) by occasion of an 
earthquake, and several others which happened in the last years, prove 
sufficiently that an intense seism may provoke tides of such a size that 
they are capable of innundating vast extensions of land. No wonder, 
then, if, all of a sudden, great rivers have disappeared and new ones 
appeared in other places, not even if entire innundated regions became 
transformed into a sea. In the year I 545 an earthquake was so violent 
that the greatest part of the cities of 

R 5 

Tripoli, Famagusta, Joppa, Damascus, and Jerusalem were devastated. 
As a consequence, the sea rebelled iself to the point of inundating many 
regions, whereas it withdrew completely from others. 

§ 5. Nothwithstandingthe earthquake having revolved entire regions 
and provoked their total sinking, on the other hand it also may have 
caused the formation of new islands. Thus, according to the opinion of 
some authors, Sicily, Cyprus, Rhodes, Delos and the sacred Isle (Insula 
sacra) had their origin from that earthquake, or better, it has provoked 
their separation from the fast land (§ 2). Stranger still is the fact that, 
through it, islands appeared in the open sea. The island of Santorin in 
the Mediterranean Sea, formerly called Therasia, supposedly appeared 
in the fourth year of the 135* [sic, 145*] Olympiad, being created by a 
violent earthquake in the sea, provoked by subterranean fire, according 
tothe testimony of Pliny* [*Historia mundi. Lib, 2. Cap. 87] and Seneca** 
[**Quaest. natural. Lib. 7 [sic, VI], Cap. 2 I ]. Mr. Wurfbain relates a strange 
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worden,/entstanden seyn. Von der Entstehung einer/ neuen Insel, die 
der Wirkung eines Erdbe-/bem zuzuschreiben, erzehlet Hr. Wurfbain/ 
ein merkwurdige Geschichte. Imjahre 1649,/istzwischen denen Inseln 
Kouro und Tyandi,/ etwa 30. Meilen Aufgang von Banda,/ einer// 

R 6 

einer moluckischen Insel, gelegen, eine kleine/ niedrige Insel, bem Bezirke 
und Umkreise/ nach, die die 45. Klaster gross, bey 56. und/ mehr Klastem 
tief, aus dem Meere mit gros-/ser Bewegung hervor gekommen. Die Erde/ 
derselben warganz kleyicht, mit vielen ver-/branten Steinen vermischt, auch 
sollen dar-/auf unterschiedliche alte indiamsche Munzert/ gefunden worden 
seyn. Bey Cadix hat man/ einen grossen Felsen wahrgenommen, davon/ 
man sonst keine Wissenschaft gehabt. Der-/selbe sol se it den heftingen 
Erderschutterungen,/ die sich im Jahre 1755. in Spanien und Por-Augal 
ereignet, entstanden seyn. Diese be-/wunderungswurdigen 
Naturbegenheiten bewei-/sem ohnstreitig, dass das Erdbeben die grostert/ 
Veranderungen in und ausserdem Erdbodert/zuwege bringen konne. Die 
Entdeckung der/alten indianischen Munzen auf der zwischert/ Kouro und 
Tyandi neuentstandenen Insel/beweisen auch mit vielerWahrscheinlichkeit,/ 
dass die Grundflache des Merres, daraus diese/ Insel heworgekommnten, 
ehemals ein festes/ und bevolkertes Land gewesen sey, das aber/ durch 
gewaltsame Erderschutterungen unterge-/sunken und von der See 
uberschwemt worden. 

§. 6. Da nun das Erdbebert ganze Stadte/umgesturtzt (Geophano- 
menologie, §. 22./§. 23), die grosten Berge, Flusse und Wal-/der unter 
ihrem Schutte verdekt, ia ganze/ Gegenden umgekehrt, wie dies iene 
imjahre/1604.// 

R 7 

1604. nahe bey Lima in Peru entstandene/ wutende Erschutterung darthut; 
da es auch/ neue Insel (§. 5.) heworbringt, andre aber/ unter Wassersetzt 
(§. 2.) und feste Landern/vermittelst dem Meere voneinander trennet; so/ 
is 

Veranderungen,/ z. E. durch Erdbeben und Fluthen, die vor/ alten Zeiten 
vorgegangen sind, abgesondert/ worden, obwohl wir keine gewisse 
Nachricht/davon n den Geschichten antreffen, denn wie/solten Menschen 
und besonders die wilden/Thiere aus der alten indie neue Welt ge-Zkommen 
seyn? Die in Stein verwandelten/ Korper z. E. versteinerte Muscheln, 
Pflanzen,/ Gebeine, ec. find unlaugbare Documente/ und Beweisthumer 
grosser Urberschwemmun-/gen. Es geht aber nicht an, wenn man alle/ 
Versteinerungen von der algemeinen Sund-yfluth herleiten wil, denn die 
versteinten Kor-/per sind so tief in dem Ingeweide des Erdbo-/den entdekt 
worden, dass sie wahrend der Zeit J des Sundfluth nicht in solcher Tiefe der 
Er-/den Fatten konnen vergraben werden. Und/ was merkwurdiger, dass, 
we Herr Buffon/ bezeuget + fHistoire naturelle, Tom I. Art. 8. pag. I 10.], 
man in Europa Muscheln und/Meergewachsefindet, die nur in dem indiani- 
/schen Meere noch vorhanden sind. Die bey/ Aachen in dem sogenantes 
Lausberg ent-/deckten Conchylien, Fischzahne, ec. wie auch/ die// 

R 8 

die in der Eifelt und in dem Herzogthume/ Bergen petrificirten Muscheln 
sind aus einer/ entfernten Gegend der See: Daher bewei-/set Vitaliano 
Donati mit vieler Wahrschein-/lichkeit, dass der bewohnte Erdboden 
ehemals/ ein Boden des Meeres gewesen sey t+ [ t+ Naturgeschichte des 
adriatischen Meeres. 9. Bl.]./ 

§. 7. Dass Meer erweitert zuweilen sein/ Bette, tntt ausser seinen 
Ufern und uber-/schwemt die umligende Gegend. Dies hat/ man in 
Holland erfahren, da die Nordsee ei-/ne ganze Gegend, in der viel Stadte 
und/ Dorfer waren, unter Wasser setzte; und da-/her der so genante 
Meerbusen Bies Bos ent-/stand. Hieraus und aus denen angefuhrten An- 
/merkungen (§. 6.) ergibt sich, dass es wohl moglich sey, dass America 
von Africa du rch/ eine einzelne Ubershwemmung sey getrennet/worden; 


story about the genesis of a new island, attributable to an earthquake. In 
the year 1649, between the islands Kouro and Tyandi, about 30 miles 
above Banda, 

R 6 

one of the Moluccan islands, emerged from the sea, with enormous 
agitation, a little, flat island, measuring, as to its amplitude and 
circumference, 45 fathoms by 56 of depth. The earth itself was very 
clayey, mixed with many burnt stones, having also being found several 
Indian coins. At Cadiz a great rock was noticed, from which no previous 
science was had. It seems that it had been formed during the violent 
telluric movements occurred in the year 1755 in Spain and Portugal. 
Those admirable phenomena of nature show, in an incontestable way, 
that earthquakes may occasion the greatest modifications within the soil 
and at its surface. The discovery of ancient Indian coins in the newly 
formed island between Kouro and Tyandi also shows, with great 
probability, that the sea bottom, from which sprung that island, had 
formerly been fast and inhabited land, which was inundated by the sea, 
submerging after violent earthquakes. 


§ 6. An earthquake may destroy entire cities (Geophanomenologie, 
§ 22. § 23), covering, under its debris the highest mountains, rivers and 
forests, even revolving entire cities, as evinced by the fury ofthe trembling 
occurred in the year 

R 7 

1604, near Lima in Peru, and it may also generate new islands (§ 5), 
and, on the contrary, submerge others, separating fast lands through 
intermediacy of the sea, it may be assumed that South America became 
separated from Africa, through important modifications, e. g., by 
earthquakes and tides, which existed in former times, although we have 
no news of that in history; but in which way have people, and especially 
wild animals, passed from the Old to the New World? The bodies found 
in stones, e. g., petrified shells, plants, bones, etc., are documents and 
proofs of great inundations. Howeve t the hypothesis that attributes the 
origin of those petrifications to the Universal Flood does nor procede, 
as the petrified bodies were dicovered in great depths, in which they 
could not have been buried during the time of the Universal Flood. And 
what is still more marvellous, is that, in Europe, according to Buffon t 
[ + Histoire naturelle, Tom. I. Art. 8. Pag. I 10], are found shells and marine 
plants that only exist in the Indian Ocean. The shells and fish teeth foud 
in the neighborhood of Aachen, in the so-called Lausberg, 


R 8 

and the petrified shells of Eifelt, in the duchy of Bergen, come from a 
region distant from the sea. Thenceforth Vitaliano Donati demonstrates, 
with good probability, that the [now] inhabited land may have been the 
bottom of the sea in former times ft [^Natural history of the Adriatic 
Sea. 9. Bl.]. 

§. 7. The sea sometimes widens its bed, surpasses its margins and 
inundates the neighboring region. This has happened in Holland, where 
the North Sea flooded a great region in which cities and villages were, 
and thence was formed the gulf called Bies Bos, From these facts and 
from the cited remarks (§. 6.), it follows that it is very possible that 
America has been separated from Africa by a single inundation; for, as 
has been written by Professor Kruger, there are sufficient means in nature 
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denn zur Hervorbringung einzelner/ Ueberschwemmungen, screibt der 
einsichtreiche/ FLofessor, Herr Kruger, sind genugsame/ Mittel in der Natur 
vorhanden, und ihre/Moglichkeit kan durch die Wirklichkeit so viewer solcher 
Begebenheiten vollig ausser Zweifel/ gesetzt werden* [*Geschichte der 
Erdein 

Franz Baco Freyherr von Ve-/rulam behauptete auch vodangst, das Westin- 
/dien durch eine einzelne oder besondre Ueber-/ schwem-// 
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schwemmung von der alten Welt sey abge-/schnitten worden. Und 
daher sey es glaubhaft,/ das dadurch die ubrig gebliebenen Menschen/ 
dorterhalten worden** [**Serm. fidel. Cap. LV1. De Vicissitudine Rerum. 
pag. 259.]. Wir muthmassen/ demnach, das in sehr alten Zeiten das 
grosse/ Weltmeer, welches von den Erdbeschreibern/ Mar del Nort 
oder die Nordsee genent/ wird, die alte von der neuen Welt durch ei- 
/nen Eintritt in das feste Land, dadurch beyde/ Welttheile verknupft 
waren, gemacht habe; folglich voneinander abgesondert worden. Die- 
/se grosse Ueberschwemmung muss aber ein vor-/her entstandenes 
starkes Erdbeben muthmas-/lich zu ihrem Grunde gehabt haben (§. 
6.),/denn durch eine gewaltige Erderschutterung hat/ das darzwischen 
ligende feste Land untersinken/(von Versinkung einiger Theile der Erden/ 
liest man verschiedene Beyspiele in der Ge-/schichten); folglich das Meer 
desto leichter/ hindurch brechen, und nach und nach seinen/ Weeg 
erweitern konnen. Nimt man diese/ Meynung, welche die groste 
Wahrscheinlich-/keit besitzt, an; so lasset es sich auch leichte/begreifen, 
we es moglich sey, das Westin-/dien und viele grosse Inseln bevolkert 
und mit/ allerhand Arten derer Thiere sind besetzt worden./ 

§. 8. Seit Entdeckung der neuen Welt/ sind viele Strittigkeiten unter 
den Gelehrten/ we-// 
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wegen Bevolkerung derselben entstanden. Ei-/nige haben sich bemuhet 
die Bevolkerung auf/eine sinnreiche doch unzulangliche Art zu er-/weisen. 
Emige behaupteten, die alte Welt/ sey mit der neuen unter dem Polarzirkel 
ein festes Land, daruber folglich in vorigen Zei-Aen Menschen in Westindien 
gekommen./ Andre versicherten, dass man aus Moscau/ bis auf die Insel 
Neuzembla uber dass Eis/ der gefromen Nordsee und von dorten bis/ 
Spitzbergen, und welter rasen konne. Da-/her macheten sie den Schluss, 
dass dies der/Weeg gewesen sey, den die ersten Bewohner/Westindiens 
genommen hatten, da sie aus/der alten in die neue Welt, gegen Norden, 
ge-/reisert. Sie haben diese Meynung von dem/ Ursprunge der 
ame rikamschen Volker damit/ bekraftiget: weil die Sitten, Sp rache und/Gestalt 
derer Nordamerikaner eine merkliche/ Veiwandschaft und Aenlichkeit mit 
der Spra-/che und den Sitten der Laplander und andrer/ nordischen Volker 
habe. Wenn man nun/dies auch einraumen wolte; so lasset es sich/ doch 
mcht wohl begreifen, wie die verschiede-/nen Thierarten, derer Menschen 
zugexchwei-/gen, aus der alten Welt in America gekom-/men sind, wenn 
man nur die ungestumme/ Witterung und die von alien lebendigen Ge-/ 
schopfen unertragliche Kalte, welche unter dem/ Norderpole regiert, 
eiweget. Die ReisebeVschreibungen 1 [A/oi 
pag. 139. 145.], und die Mitglieder der Ko-/nigli-// 
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mglichen Parisischen Aakademie [sic] der Wissem/schaften* 1 [ +t Mesure 
du Degre du Meridien au Cercle/ polaire. Pag. 51], bezeugen zur 
Genuge, dass kein/ Mensch wegen der heftigen Kalte unter dem/ 
Polarzirkel alzuweit fortzureisen sich getrauen/dorfe, wenn er nicht in 
einem Eiskorper wil/verwandelt seyn. Ja, die kuhrtsten Schifleu-Ae sind 
gezwungen gewesen, wegen der durch/ die strenge Kalte 
zuberforchtenden Lebensgefah-/re zurucke zu kehren. Es ist 
wahrscheinlicher,/wenn man als wahr voraus setzt, das Nord-/amerika 
von Europaern oder von den Be-A/vohnern des nordlichen Asiens sey 


capable of provoking isolated inundations, and there is no doubt about 
this possibility, due to the reality of such happenings* [*Geschichte der 
Erde in der allraltesten Zeiten. §. 40.]. The great English scholar, Francis 
Bacon, Baron of Verulam, also affirmed a long time ago that the West 
Indies, through a single and exceptional inundation, 
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were severed from the Old World. And, in consequence, we may 
believe that the surviving Men were retained in that place in such a 
manner** [**Serm. fidel. Cap. LVI. De Vicissitudine Rerum. Pag. 259 ] 
We suppose, therefore, that in most remote times, the great World 
Sea, which by the geographers is named Mar del Nort or Northern 
Sea, made an incursion over the fast land which united both halves of 
the World, separating, consequently one from the other. This great 
inundation may be supposed to have as a cause a strong previous 
earthquake (§. 6), as, through an intense telluric movement, the 
intermediary fast land has submerged (we may read, in several reports 
of the histories, the various examples of the sinking of some parts of 
the Earth), allowing thus the easier invasion of the sea, as well as, little 
by little, the widening of its way. Adopting this opinion, which seems 
to be the most probable, we understand better how is it possible that 
the West Indies, and many of the great islands, were peopled and 
beset with many species of animals. 

§. 8. Sincethediscoveryofthe New World many divergences among 
scholars have arisen as to the 
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peopling of the same. Some have tried to demonstrate it in a coherent, 
but inefficient way. Some have affirmed that the Old World would 
constitute a fast land with the New under the Polar Circle, through which, 
in former times, Men would have come to the West Indies. Others 
have assured that one could have travelled from Moscow up to the 
island of Novaya Zembla over the ice of the frozen Northern Sea and 
thence to Spitzbergen, and farther beyond. Thus they arrived to the 
conclusion that this was the route followed by the first inhabitants of the 
West Indies, that so travelled, through the north, from the Old to the 
New World. They reached this conclusion about the origin of the 
American peoples based on the hypothesis that the customs, language 
and features of the North Americans would have a marked relation 
and similarity with the language and the habits of Laps and other northern 
peoples. Even admitting this hypothesis, one would never understand 
howthe divers species of animals, not even talking about the Men, came 
from the Old World to America, when one considers the terrible 
atmospheric conditions and the cold, unbearable for all living creatures, 
which reigns under the North Pole. The descriptions of travels 1 [Voiage 
du Nord, par Mr. Outhier, pag. I 39. 145.], and the Members of the 


Royal Academy of Sciences of Paris 1 * [ t+ Mesure du Degre du Meridien 
au Cercle polaire. Pag. 5 I ] sufficiently show that no Man must adventure 
himself far beyond under the Polar Circle, in virtue of the violent cold, 
unless he wants to become a frozen body. Yea, the boldest sailors have 
been forced to return, because of the rigorous cold, fearing for their 
lives. It is more plausible to consider that North America has been 
peopled by Europeans or by the inhabitants of northern Asia, which 
dared to go behind the great Tartary over the Aman strait, and which 
have settled along the coasts of the Aman Kingdom, or the Land of 
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bevolkert/ worden, welche sich hinter der grossen Tar-Aarey uber die 
Meerenge Anian gewaget, und an den Kusten des Konigreiches Anian/ 
oder des Landes Essonis, wie es andre heis-/sen, angelandet, folglich 
den nordlichen Theil/Amerika zu bewohnen angefangen. Ver-/mutlich 
werden es Schythen, die sich di(...)/ gefahrlichen Reise unterwunden 
haben, gewe-/sen seyn. Die Scythier waren ohne dem ein/wildes und 
kuhnes Volk, die manchen Einfal/ in enrfernten Landem gethan haben. 
Im Ge-/legentheite, aus Europa oder vielmehr aus/ Afrika konnen 
Menschen in altern Zeiten in/ dem sudlichen Theile Amerika, die 
dasselbe/ algemach bevolkert haben, gekommen seyn./ 
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§. 9. Allein es lasset sich doch nicht erklaren,/wie in dem nordlichen 
und sudlichen Thei le/ America die unterschiedlichen Geschlechter de-/rer 
Thiere, besonders die wilden Thierarten/ gekommen sind, dafeme man 
sich nicht einen/ andren Begrif davon machet. Es konnen/ dennoch uber 
Meer zufalliger Weise in West-/indien und andren grossen bewohnten In* 
/seln Menschen gekommen seyn, ohne wieder zurucke zukehren, und die 
eine sehr lange Zeit/ unbekant geblieben, hiervon hat man im vorigen 
Jahrhunderte einen Beweitsthum ge-/habt. Chappuzeau erzahlet, dass ein 
eng-/landisches Schif im Jahre 1589, bey einem/ bisher unbekanten und 
unbewohnten Eylande/ Schifbruch gelitten habe. Einige Menschen/ hatten 
sich auf der Insel gerettet, die alda/ ihre Wohnung emchtet und sich der jp stalt 
ver-/mehrt, dass sie uber tausend Personen an der/ Zahle angewachsen. 
Diese Insel, samt ihren/ neuen Bewohnern, ist eine geraume Zeit un-/ 
bekant geblieben. Sie wurde aber zum zwey-Aenmale in dem darauf 
fdgenden Jahrhun-/derte von einem standnschen Schiffe, dass/ durch eine 
entsetzliche Umgestummigkeit des/ Meeres and den Kusten derselben 
getrieben/ward, entdeckt* [*L’Eeurope [sic] vivante ou Relat. Natur. hist. & 
polit./ I. Tabl. Pag. 18.19. &c.]. Wenn man nun glaube,/ das ehemals 
Westindien und einige grosse/ Eylande durch vergleichen Zufalle nach der/ 

Sund-// 
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Sundfluth sey bewohnt worden; so bleibt/dennoch eine Schwiengkeit ubng, 
auf welche/ Art die vierfussigen Thiere dahin gekommen sind, wenn man da fur 
halt, dass diese Inseln/ durch die algemeine Sundfluth von dem festen/ Lande 
der alten Welt abgenssen worden. Vors/ erste ist es nicht moglich, dass die 
vierfussigen/ Thiere bis dahin geschwommen seyn, wenn/ man man nur die 
schrekbare Ungestumme des/ Meeres erweget. Vors andre, ist es auch nicht/ 
wahrscheinlich, dass die Bewohner der alten/Weltuntersshiedliche wilde Thiere 
in 

wer solte es sich gelusten/ lassen ungezahmte Thiere in einem Lande zu/ 
ubersetzen, durch deren Vermehrung man/ mehr Gefahre und Schaden, als 
Nutzen, zu/gewarten hatte? Abraham Milius meinte/allein diese Schwierigkeit 
aufgehoben zu haben,/da er behauptete, derganze Erdboden sey von/den 
Wassem deraljgemeinen Sundfluthe mcht/ubersshwemt worden, folglich seyen 
die ent-Aemten Inseln davon befreyet gewesen, und eben daher sey auch 
Amerika mit allerhand Geschlechtem derer Thiere besetzt geblieben. Er 
interstutzt seine Meynung damit, weil man in Westindien Thiere, die nur dort 
er-/zeugt werden, antrift* [ f De Diluvii Universalitate Dissert. &c. Journal/des 
Sgavans, 1668. Tom. I, pag. 211. De Origine/ Animalium & Migratione 
Popubrum.Joumal/desS^avans, 1668. Tom. I. pag. 248. &c.]. Allein esscheint,/ 

dass// 
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dassdieser Schriftste Her sich wenig indem/Buche der Natur umgesehen, 
denn man fin-/det in alien Gegenden des Erdbodens untrieg-/liche 
Spuren grosser Wasserfluthen. Hiervon haben Swedenborg, 
Scheuchzer, Donati,/ Buffon, ec. achte Urkunden, die in dem/ Erdboden 
vergraben ligen, angefuhrt. 

§. 10. Wir konnen also mit vieler Wahr-/scheinlichkeit schliessen, 


Essonis, as it is called by others, beginning, therefore, to inhabit the 
northern part of America. They we re probably Scytes, which submitted 
themselves to that perilous trip. The Scytes were a savage and temerary 
people, which many times invaded faraway countries. On the other 
hand, in more ancient times, Men could have come from Europe or 
perhaps from Africa, to people the southern part of America. 
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§. 9. It only remains t o clarify how the northern and southern parts 
of Amenca were reached by the divers races of animais, especially the 
wild ones, since we possess no notion about that. It may have happened 
that Men could have reached by chance the West Indies and other 
great inhabited islands, over the sea, without ever returning, and 
remaining unknown for a long time. In the past century, there have 
been proofs of this fact. Chappuzeau recounts that, in the year I 589, 
an English ship wrecked in an unknown and uninhabited island Some 
Men were saved, there erecting their abodes, and have reproduced 
themselves in such a way that their number grew to above a thousand. 
That island and its new inhabitants remained unknown for a long time. 
However, it was discovered for a second time in the ensuing century, by 
a ship from Flanders, which came to that coast carried by a terribly 
convulsed sea* [*L'Eeurope [sic] vivante ou Rel. Natur. Hist. & polit. I 
Tabl. Pag. 18. 10, &c.]. Even if we believe that the ancient West Indies 
and some great islands were peopled by similar accidents after the 
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Flood, a difficulty still remains: the manner by which the four-footed 
beasts would have arrived there, considering that those islands were 
severed from the Old World fast land by the Universal Flood. First, it is 
not possible that four-footed beats would arrive there, when we take 
into consideration, to begin with, the terrible impetuosity of the sea. In 
second place, neither is it possible thatthe inhabitants of the Old World 
could take with them wild animals, over the sea, to the West Indies and 
other large islands, because, who would want to transport to some land 
untamed animals, whose multiplication cou Id only originate more danger 
and harm than benefits? Abraham Mylius believed he could avoid this 
difficulty when he affirmed that the waters of the Universal Flood did not 
inundate the entire earth, and that, accordingly, the distant is 
freed from it, and, because of that, America continued to be occupied 
with many species of those animals. He supports his opinion on the fact 
that, in the West Indies, are found animals which are generated only 
there + [ + De Diluvii Universalitate Dissert. &c. Journal/des Spvans, I 668. 
Tom. I, pag. 211. De Origine/Animalium & Migratione Populorum. 
Journal/ des Sgavans, I 668. Tom. I. pag. 248. &c.]. It seems, however, 
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that this writer has investigated very little the book of nature, as in all the 
regions of the surface of the Earth are found incontestable traits of great 
floods. Regarding this matter, Swedenborg, Scheuchzer, Donati, Buffon, 
etc., have referred themselves to authentic proofs buried in the Earth's 
surface. 

§. 10. We can therefore conclude that, most probably, America formerly 
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das vormals America/ mit Africa ein festes Land ausgemacht habe;/ das 
folglich keine Hindernis gewesen, das/ Menschen und Thiere in sehr atten 
Zeiten da-Aiin gekommen, die sich vermehrt und so fort/ dieses bisher 
unbekante Welttheil bewohnt geworden; das inzwischen erhebliche Ueber- 
/schwemmungen des grossen Weltmeeres zwi-/schen beyden Theilen 
vorgegangen, da durch/ Austretung oder Einbrechung desselben beyde/ 
voneinander, auf eine weilhafte Entfernung,/ abgesondert worden (§. 2. §. 
7.), bis die neue/ Welt in vorigen Jahrhunderten 1492. und 1497. Von 
Chnstoph Columbo, Vespucio/ Americo, Ferdinand Magellano ec. ent- 
/dekt worden. Einen solchen Schluss kan man/ auch von vielen grossen 
Inseln, die vorhins/mit dem festen Lande verknupfet gewesen J machen (§. 
5.). Wr sind schon langst auf/den Gedanken verfallen, das ehemals die al- 
Ae und die neue Welt, samt alien dabey ligen-/den grossen Inseln, ein festes 
Land aus-/gemacht habe, denn auf unsrem jetz bewohn-/ 


ten Erdboden finden wir Beweisthumer, dass/ er vorzeiten ein Boden 
des Meeres gewesen./Dies beweiset zugleich, dassdas Meer sein Bette 
in 

grosse Aus-/bruche und Ueberschwmmungen sehr merck-/wurdige 
Veranderungen auf unsrem Erdbo-/den ausgewirkt haben. Nimt man 
nun an,/dass die alte und neue Welt, samt denen dabey/ligenden Inseln 
ehemals ein festes oder ver-/knupftes Land miteinander ausgemacht; 
so kan man auch erklaren, wie die nachgehends da-/Von getrenten 
Eylande mit Thieren sind besogt/ worden. Da nun dass Meer sein Bette 
ver-/andert, indem es ganze Gegenden uberschwemt/(§. 7.), so st zu 
muthmassen, dass es in sehr/alten Zeiten ofte einem Eintrit in das feste/ 
Land gemacht, und algemach eine grosse Strecke/ Landes von dem 
grossen festen Lande durch/eine Ueberschwemmung abgerissen. Daher 
haVben muthmaslich alle grosse Inseln, z. E. En-/gland, Sicilien, 
Madagascar, Borneo,/ Summatra, japonien, Cuba, Hispaniola, 
Neuland, ec. ih 

Thiere, welche sich zur Zeit einer Wasserfluth auf einer oder andren/ 
Insel befanden, sind auf eben derselben ge-/blieben, weil ihnen der Weg 
durch die Ueber-/schwemmung abgeschnitten ward. Sie find/folglich 
auf dem von festen Lande getrenten/ und neu enstandenen Eylande 
zurucke geblie-/ben und haben ihr Geschlecht immer fortge-/ 

pflan-// 
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pflanzet. Es ist demnach gleich viel, ob diese/ Veranderungen des 
Gewassers ein heftiges/ Erdbeben (§. 2. §. 3. §. 4.), oder eine blose/ 
Austretung des grossen Weltmeeres in das/ feste Land zu ihrem Grunde 
gehabt haben. Ein/ einzelner Eintrit des Meeres ins feste Land/kan sich so 
weit erstrecken, dass er eine grosse/Gegend in zweyen Theilen trennet. 
Die gros-/sem Meerbusen z. E. das mittellandische/ Meer, die Ostsee 
oder der Belt, dass rothe Meer/ in der alten Welt; die mexicanische See / 
das Mare christianum, ec. in der neuen Welt/ sind nichts anders, als 
Ausbruche des Mee-/res in das feste Land. Wenn das mittellan-/dische 
mit dem rothen Meere jemals durch die/Natur ware verknupfet worden; 
so ware/ Africa zu einem grossen Eylande geworden,/ so wie wir von 
America nicht ohne Grund/ muthmassen. Gleichwie nun die Natur, ver- 
/muthlich wegen der erh oheten Lage derer Lan-/der zwischen dem rothen 
und mittellandischen/ Meere, diese Vereimgung nicht hat zu Stan-/de 
gebracht; so haben es die Menschen den-/noch versuchen wollen. 
Plutarch erzahlet/ in der Lebensbeschreibubg des Marcus Anto-/nius, 
dass die Konigin Cleopatra die Lan-/desenge bey Suez, die Afrika und 
Asien naVeinander hanget, habe durchgraben lassen wol-/len, um das 
mittellandische mit dem rothen Mee-/re vermittelst einem Canale zu 
verknupfen* [*Les Vies des Hommes illustres, grecs & roma-/ins, &c.]./ 

Die// 


constituted a continuous landmass with Afnca, and that there was not 
any obstacle, in very remote times, to the arrival there of Man and 
Animals, which became multiplied and inhabited that then unknown part 
of the Earth; and that important inundations of the vast ocean between 
the two parts have occurred, they becoming separated by a considera¬ 
ble distance (§. 2. §. 7.) by the overflow or an invasion of the waters, up 
to the time the New World would be discovered, in I492and 1497, by 
Christopher Columbus, Vespucio Americo, Ferdinand of Magellan, 
etc. A similar solution may also be applied to numerous islands that 
were formed united to some fast land. (§. 5.). For a long time we have 
thought that the Old and the NewWorlds, as well as some of the adjacent 
islands, may have formed a single fast land, since we find proofs, in our 
now inhabited Earth's soil, 
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that it constituted the bottom of the sea in former times. This proofs, at 
the same time, that the sea changed his bed in ancient epochs 
Consequently, the vast ocean must have provoked still stranger 
modfications by means of great irruptions and inundations. Supposing 
that the Old and the NewWorlds, as well as the adjacent is 
formed a single fast or united landmass, it is possible to explain how the 
lately separated islands became occupied with animals. As the sea has 
modified its bed inundating entire regions (§. 7.), we may suppose that, 
in very olden times, there were numerous incursions of it upon the fast 
land and that, as a consequence, a great extension of earth was severed 
by an inundation. This was probably the origin of all the great islands, 
such as England, Sicily, Madagascar, Borneo, Sumatra, Japan, Cuba, 
Hispaniola, New Zealand a etc. The four-footed beasts that were 
already found in one or the other islands by occasion of a tide remained 
there, because their way back had been cut by the inundation. As a 
result, they found themselves isolated in the recently formed island and 
separated from the mainland, and propagated their species. 
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Itistherefore indifferent whether the causeofthese modifications would 
have been a violent earthquake (§. 2. §. 3. §. 4.) or a simple incursion of 
the vast ocean upon the fast land. A single penetration of the sea over a 
mainland may spread so much as to divide a region in two parts. The 
great gulfs, such as the Mediterranean Sea, the Eastern Sea or the Baltic, 
the Red Sea, in the Old World; the Mexican Sea, the Mare christianum, 
in the New World, are nothing else than invasions of the sea over fast 
land. Had nature united the Red Sea to the Mediterranean, Africa would 
have become a vast island, just as we suppose, with some reason, may 
have occurred with America. Even if nature has not obtained the union 
of the Red Sea with the Mediterranean, probably in virtue of the high 
elevation of their respective lands, some men tried to execute it anyway. 
Plutarch relates, in his biography of Marc Antony, that queen Cleopatra 
wanted to open the isthmus, so as to unite the Mediterranean to the 
Red Sea, by means of a channel* [*Les Vies des Hommes illustres, grecs 
& roma-/ins, &c.]. 
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Die agyptischen Konige und die turkischen/ Kayser haben dies auch 
versucht. Allein alle/ Muhe ist umsonst gewesen, obwohl diese Lan-/ 
desenge kaum 20. Meilen ausmachtet. Wenn/jemals das Gewasser des 
mexicanischen Archi-/pelagus durch die Landesenge bey Panama,/welche 
Nord- und Sud-Amerika verknu-/pfet, hindurch hatte brechen konnen; 
so wa-/ren diese zwo Gegenden zu zweyen besondren/grossen Eylanden 
geworden, gleichwie sie jezo/ eins zusammen ausmachen. 

§. II. Aus denen vorhergehenden Anmerkun-/gen erhellet also zu 
Genuge, dass es moglich sey,/ die alte und neue Welt sey vormals ein ver- 
/knupftes Land gewesen, dessen Absonderung/ entweder denen 
Erderschutterungen oder deben/ blosen Ueberschwemmungen 
zuzuschreiben ist/(§. 3. §. 10). In derGeschichtetreffen wir/einige Spuren 
an, die unsre Meynung bestarken./ Man liest, das ehemals die alte mit der 
nue-/en Welt vermittelst einem grossen darzwischen/ ligenden und hemach 
versunkenen Eylande,/dass von den Alten Atlantis genent ward,/aneinander 
gehanget. Unter die altesten Nach-/richten von dem Untergangedergossen 
Insel/Atlantis ist jene bekant, welche ein egypti-/scher Priester dem Solon, 
einem athemensiVschen Gesatzgeber, der 600, Jahre vor Christi/ Gebuhrt 
gelebt, in einem Gesprache gegeben/ hat. Es findet sich eben dies Gesprach 
(zwischen dem Socrat, Critias, Timaeus und/ 

Hermo-// 
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Hermocrat) in den Schriften des Plato./Ererzahlet dannnen, dass vor uralten 
Zeiten/ ausserhalb der Strasse oder der Meerenge Gi-/braltar, wo 
vermuthlich jezo das atlantische/ Meer vorhanden, eine sehr grosse Insel, 
At-/lantis genant, welche weit grosser als Lybi-/en oder Afrika und Asien 
war, gewesen sey,/und von der manaufdienachstdabey ligen-/den Eylande 
kommen konte. Es sey nach der/Zeit dieses grosse Eyland durch ein heftiges/ 
Erdbeben und grossen Wasserfluth in einem/Tage und einer Nacht ganzlich 
unter Wasser/ gesetzt worden. Auf der Stelle dieses Eylan-/des, dass mit 
alien seinen kriegerischen Be-Avohnem untergesunken, seyjenesunschifba- 
/res Meer entstanden + [ f MARSH. FICIN. Plat. Oper. Omn. quae ex-Aant. 
Dialog.Tim. Pag. 1045.]. Dies unschifbare/ Meer der Alt ist vielleicht dasjenige, 
weL/ches wir heutiges Tages das atlantische Meer/ oder vielmehr die grosse 
Nordsee, die Nord-/und Sud-America von der alten Weltscheidt,/zu heissen 
pflegen. Diese sehr alte Nachricht/ beweiset mit vieler Wahrscheinlichkeit, 
dass/ die alte und neue Welt vor alten Zeiten ein/ festes Land ausgemacht 
oder beyde vieleicht/durch unterschiedlische darzwischen ligenden ln-/seln 
verknupfet gewesen. Man kan demnach/ die Erzahlung des Plato nicht als 
ein Histor-/gen ansehen, denn beruhmte Schrifsteller,/ z. E. Strabo, Plmius, 
Tertulian, Vos-/sius, Mercator, Rajus, Tumebus, ec./ 

ha-// 
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haben derselben ihren Beyfal gewahret. Gleiche-/Vvie es nun auch unter 
den Gelehrten Leute giebt,/ die sich es ein Vergnugen daraus machen 
die/Wahrscheilichsten Geschichten in Zweifel zu/glaubt, dass die Alten 
durch die grosse Insel/ Atlantis die neue Welt verstanden haben,/ und 
was sie davon geschrieben, sol auf das/ neu entdeckte Westindien zu 
deuten scheinen./ Sie find vermuthlich daher auf den Gedan-/ken 
verfallen: well Aristoteles schreibt, dass/ ausser dem grossen Eylande, 
das wir bewoh-/nen, noch andre seyn, Diodorus berichtet/auch, dass 
nachdem einige Phenicier jenseits/ der herkuleischen Saule uber Meer 
ge-Aahren, sie durch grosse Ungekummigkeit des/ Meeres an einem 
sehr weit entfernten und/ gerade uber Africa gelegenem fruchtbaren/ 
Lande, dass durch grosse Flusse befeuchtet wer-/de, getrieben worden 
und angelandet Flatten./ Daher hat man auch behaupten wollen, das/ 
denen Alten schon Westindien bekant gewe-/sen sey. Dem sey aber, 
wie ihm wolle; so be-/weiset dies dennoch nicht, dass die Nachricht/ 
des agyptischen Priesters von dem Untergange/ der Insel Atlantis 


R 17 

The Egyptian queen and the Turkish Emperor have tried this undertaking. 
However, their efforts were in vain, although that isthmus has less than 
20 miles. If the waters of the Mexican archipelago would have penetrated 
the isthmus of Panama, which unites North and South America, those 
two regions would have become two great isles, even if now they make 
together only one. 

§. I I. The foregoing remarks sufficiently illuminate the possibility of 
the Old and the New Worlds having formerly been a united landmass, 
whose separation was due to telluric movements orto simple inundations 
(§. 3. §. 10.). In History we find some vestiges that reinforce our opinion. 
There we can read that the Old and the New Worlds were united by 
means of a great island, now submerged, that was called Atlantis by the 
Ancients. Among the oldest news about the sinking of the great isle of 
Atlantis the best known is that transmitted by an Egyptian priest to Solon, 
an Athenian legislator, who lived 600 years before Christ, into the form 
of a dialogue. This dialogue (among Socrates, Critias, Timaeus and 
Hermocrates) 
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is found in Plato’s writings. It tells that, in primitive times, beyond the 
waterway or isthmus of Gibraltar, where, supposedly, the Atlantic Ocean 
is now found, there existed a great island, called Atlantis, which was 
larger than Lybia or Africa and Asia, and from thence one could reach 
those which were situated nearby. There came a time when this great 
island was entirely submerged by a violent earthquake and a great 
inundation, in one day and one night. In that island’s place, which sank 
with all its warlike inhabitants, arosethat sea unfit for navigation [ + MARSIL. 
FICIN. Plat. Oper. Omn. quae ex-Aant. Dialog. Tim. Pag. 1045.]. This 
unnavigable Ocean of the Ancients is problably that, that in our days is 
the Atlantic Ocean, or more properly the great North Sea, that separates 
North and South America from the Old World. This very old news 
demonstrate, with great probability, that the Old and New Worlds, in 
the olden times, constituted a single landmass, or that both were perhaps 
united by divers interposed islands. One cannot consider the relation of 
Plato a petty story, as famous writers, e. g., Strabo, Pliny, Tertulian, 
Mercator, Ray, Turnebus, etc., 
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gave him their approval. Although some scholars cast doubt as to the 
veracity of that story, others, on the other hand, believe that the ancients 
considered the great island of Atlantis as the New World, and what was 
written by them about it seems to indicate that it was the newly 
discovered West Indies. This was their thought, because Aristotle wrote 
that beyond the great island where we live there would be others; 
Diodorus also relates that, after some Phoenicians passed beyond the 
pillars of Hercules towards the sea, they were checked by its great 
turbulence, and thrown towards a widely distant and fertile country, 
irrigated by great rivers, and situated across Africa, where they landed. 
Hence some have thought that the ancients already had a knowledge of 
the West Indies. Be as it is, this does not show that the information of 
the Egyptian priest about the sinking of the island of Atlantis s without 
foundation and fantastic. Besides, the relations of Aristole and Diodorus 
may either refer to the island of Atlantis or the West Indies, This small 
process, for that reason, will continue unsolved, until we have more 
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ungegrundet oder fabelhaft/ sey. Ja die Erzahlung des Aristoteles und/ 
Diodorus kan so wohl auf das Eyland At-/lantis, als auf Westindien 
gedeutet werden./ Dieser kleine Proces bleibet darum unentschie-/den, 
bismanumstandlichere Nachrichtdavon/erhalten wird, dassabernoch 
ziemlich lange/ 

an-// 
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anstehen konte. Wer nun dis dahin unge-/duldig sey mochte, der beliebe 
eine Reise im/ Reiche ver Todten zu machen und die damali-/gen 
Erdbewohner zu befragen, welche Veran-/derungen sich in den alten Zeiten 
mit dem Erd-/boden zugretagen und wie sie in Westindien/gekommen. 

§. I 2. Wir haben bereits gesagt, dass die/ alte und neue Welt durch 
jenes versunkene Ey-/land zuerst aneinander gelegen habe, oder zum/ 
wemgsten vermittelstdarzwischen ligenden ln-/sel nichtweitvon einander 
entfernetgewesen/(§. I I.). Dies lasset sich mit vieler Wahr-/scheinlichkeit 
beweisen. Der Archipelagus,/der in sich die Inseln Griechenlandes, Na- 
Aoliens und Thraciens oder der Romaney/begreift, hat vormals ein testes 
Land ausge-/macht. Dass teste Land, wo jezo der groste Meer-/busen 
Archipelagus beobachtet wird, ist in ver-/schiedenen kleinen Inseln 
verwandelt worden:/ Weil durch gewaltige Erderschutterungen und/ 
grosse Wasserfluthen des mittellandischen Meer-/res der mehreste Theil 
desselben unter Wasser/ gesetzt, und zugleich Griechenland von Nato- 
/lien abgetrennet worden. Auf dem Archipe-/lagus sieht man daher eine 
Menge nicht weit/ von einander liegenden Inseln oder Stucke/ des alten 
festen Landes von Griechenland, das/ von der Ueberschwemmung nicht 
bedekt ward./Woraus man muthmassen kan, dass sich vor/alten Zeiten 
bey der alten und neuer Welt ei-/ 
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ne solche Begebenheit ereignet, dadurch der/Zusammenhang auf emmal 
aufgehoben wor-/den, wie dies denn auch Plato mit einer deut-/lichen 
Stelle bezeuget. Wir find ubrigens/ der Meynung, das die canarischen 
und aso-/rischen Inseln, besonders die Insel von/Capo verde oder des 
grunen Vorgebirges,/ wie auch andre in der grossen Nordsee ligen-/den 
Eylande, ein Ueberbleibsel desjenigen/ grossen Landes, dass durch 
V\4sserfluthen u-/berschwemt worden und mit der alten und neuen Welt 
ein testes Land ausgemacht, seyn;/ denn was sind die Inseln anders, als 
hohe/ felsigte Berge und Erhohungen der Erdober-/flache, welche das 
Gewasser des Mee-/res wegen ihrer Hohe nicht uber-/schwemmen/ kan? 
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detailed news about it, what may take a lot of time. 
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Whomsoever, until then, is impatient, may travel to the King of the Dead, 
and ask to the inhabitants of the Earth of those times which 
transformations had place, and how have they reached the West Indies. 

§. 12. We have said before that the Old and the New Worlds were 
previously united by some sunk island, or that they were not very far 
one from the other, due to interposed islands (§. I I.). This may be 
proved with some probability. The Archipelago, which comprehends 
the islands of Greece, Anatolia and Thracia or Rumania, had before 
composed one landmass. That landmass, whee is now found the great 
gulf of the Archipelago, was transformed into many small islands because 
the greatest portion of the Mediterranean Sea was innundated by 
important tectonic movements and great tides, there occurring, at the 
same time, the separation of Greece from Anatolia. That is why the 
Archipelago has a crowd of islands relatively near one from the other, 
or portions of the old fast land of Greece, which was not covered by 
the inundation. Whence we may suppose that, in ancient times, between 
the Old and the New Worlds 
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one of those happenings has had place, through which the union was 
undone in a certain place, as Plato also clearly declares. We are of the 
ipinion that the Canary and the Azores Islands, besides the Island of 
Cabo verde or Green Promontory, as well as other of the great islands 
of the North Sea, are remnants of that vast country inundated by the 
tides, which formed a fast land with the Old and New Worlds, for what 
else are islands then high rocky mountains and elevations of the Earth's 
surface, which the ocean waters cannot cover because of their height? 
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La biogeografia de Charles Lyell 


Alfredo Bueno Hernandez y Jorge Llorente Bousquets 


La obra de Lyell representa el Inicio de la tradicion dispersionista en la 
biogeografia historica. Se ha considerado al segundo volumen de los 
Princip/esoiCeo/ogycomo el primertratado sobre biogeografia que dejo 
sentadas las bases de esta disciplina en Inglaterra a mediados del siglo 
XIX (Nelson y Platnick, 1981). En esta obra se manifiesta el afan de 
buscar leyes naturales que expliquen el funcionamiento de la Tierra, 
que den cuenta de los procesos regulares que la moldean, y al mismo 
tiempo hay una preocupacion por deslindarse de las explicaciones 
teleologicas aristotelicas, a las que Lyell considera extracientificas. Las 
leyes que Lyell busca son de tipo mecanicista y determinista, es decir, su 
proposito es descubrir los mecanismos responsables de los cambios 
que ocurren en la naturaleza, ademas de ser deterministas en el senti- 
do que sean leyes con la propiedad de poder predecir con precision 
estados futuros de la Tierra a partir de que se conozcan las condiciones 
de un estado previo. 

Es entre la segunda mitad del siglo XVIII y la primera del XIX cuan- 
do se instituyen sociedades cientificas dedicadas al estudio y desarrollo 
de disciplinas particulares, como la astronomia y la geologia. La inten- 
cion de estas sociedades ya no era dedicarse al estudio de la filosofla 
natural in extenso. El conocimiento de la naturaleza se fragmenta en 
disciplinas y las historias de la ciencia que se hacen durante ese periodo 
se adaptan a esa tendencia, Surgen asi las que se conocen como histo¬ 
rias disciplinarias, que son narraciones discretas y unificadas de materias 
particulares, cuya pretension es buscar el origen genuino de la materia, 
sirviendo tambien para darle identidad propia a diferentes areas de es¬ 
tudio (Christie, 1990; Laudan, 1993). Vale destacar que estas historias 
se hacian con dos propositos principales. Primero, que se reconocieran 
y legitimaran areas de conocimiento con identidad propia; segundo, ela- 
borar historias discretas y unificadas de disciplinas cientificas particulares 
con fines didacticos, resaltando tanto a sus personajes ilustres como a 
los hallazgos e innovaciones mas importantes, de manera que sirvieran 
para la enseiianza de la disciplina a los nuevos estudiantes. 

La tesis positivista que los metodos de la ciencia eran inequivocos y 
universales fue un componente importante de la ideologia del siglo XIX. 
En las historias disciplinarias, el interes se centraba exclusivamente so¬ 
bre la ciencia contemporanea, olvidandose de las obscuras etapas de 
irracionalidad por las que habia transitado la humanidad en el pasado. 
Aparece, respaldada por Auguste Comte (1798-1 857), la historia sinte- 
tica de la ciencia, la cual destaca el caracter unitario de esta notable 
realizacion humana y su interrelacion con otros aspectos culturales y 
sociales. Bajo este enfoque, se consideraba que solo en la actualidad el 
saber en las diferentes ramas de la filosofia natural habia alcanzado su 
caracter defimtivo y mostraba sus conexiones diversas, por lo que hasta 
entonces adquiria sentido el estudio de su unidad. Se afirmaba que las 
ideas sufrian un proceso de evolucion mas que de revolution, por lo 
que el avance del conocimiento era gradual y continuo. La ciencia se 
concibio como un conocimiento positivo sistematizado, progresivo y 
acumulativo, en el que las condiciones socioeconomicas resultaban irre- 
levantes para su desarrollo y crecimiento, enfoque conocido como 
internalismo, es decir, la ciencia entendida como un bien absoluto, como 
un sistema aislado y autonomo que avanza segun van apareciendo los 
grandes genios, como una institution intrinsecamente democratica e 
internacional. Tal Concepcion, esencialmente antihistorica, tiene su raiz 
en la epistemologia cartesiana, segun la cual, el conocimiento es pura- 
mente reflexivo y racional. Con ello el conocimiento queda como una 


especie de abstraction universal no condicionada a las diferentes epo- 
cas e idiosincrasias de los hombres (Kragh, 1989). De acuerdo con el 
cartesianismo, resulta impensable que la razon, atributo supremo de la 
raza humana, sea contingente. 

Un ejemplo clasico de historia disciplinaria es la que hizo Lyell en 
sus Fhncp/esofGco/ogy (\ 830-1833). Desde un principio, el autor plan- 
tea resolver el problema historico de cuando surge la autentica geologia 
cientifica de entre las sombras de su pasado irracional, destacando los 
personajes fundadores y los descubrimientos fundamentales. Mediante 
una especie de criba historica, va decantando los personajes seneros de 
la disciplina, al mismo tiempo que descarta los elementos de irraciona¬ 
lidad. La influyente obra de Lyell puede entenderse como una brillante 
sintesis, cuyo proposito es descubrir al ongen genuino de la disciplina, y 
establecer sus fundamentos conceptuales y metodologicos. Se trata fun- 
damentalmente de dotar de identidad propia a este campo del conoci¬ 
miento, de especificar su objeto de estudio, y de establecer sus princi- 
pios, metodos, tecnicas y teorias. 

Lyell concibe a la historia con una funcion pedagogical solo remon- 
tandose al pasado se puede entender el presente. Pero, ademas, el 
estudio historico permite apreciar en todo su valor el esfuerzo que cos- 
to arribar al conocimiento actual, al cual identifica con el refinado siste¬ 
ma que el mismo construye a lo largo de tres volumenes. Lyell declara 
que le interesa abordar no solo los logros, sino tambien los retrasos en 
el conocimiento del funcionamiento de la Tierra y despues de la revi¬ 
sion historica que hace, presenta a su sistema como el resultado depu- 
rado de separar los errores de los aciertos. Llama la atencion que un 
siglo despues, Darlingon, uno de los zoogeografos mas destacados del 
neodarwinismo y heredero de la tradicion dispersionista, todavia pre- 
sentaba un corta y esquematica historia whig de la zoogeografia 
(Darlington, 1957), segun la cual la zoogeografia moderna nace con 
Darwin y Wallace. Si bien su historia no es tan documentada, extensa, 
ni tiene la calidad literaria de la historia que hace Lyell de la geologia, el 
procedimiento sesgado que utiliza de tomar en cuenta solo a autores 
dispersionistas que apoyan su modelo, reproduce y sigue el estilo ana- 
cronico de las historias disciplinarias del siglo XIX. Por ejemplo, critica a 
aquellos autores que movieron continentes mas alia de la razon o la 
necesidad (v. gr. Gadow, 1913). En cambio incluye a Matthew dentro 
de los biogeografos competentes, por haberse apegado a los hechos, a 
pesar de que llego a conclusiones erroneas. Senala que fue precisa- 
mente Matthew en Climate and evolution (1915, reimpreso en 1939) 
quien contrarresto a los zoogeografos irresponsables que no se apega- 
ban a los hechos. La actitud de Darlington es la del juez que sabe distin- 
guir lo acertado de lo falso. Al igual que Lyell, declara como uno de sus 
principios metodologicos el basarse en hechos, no en opiniones. 

Lyell se educo dentro de la solida tradicion de geologos ingleses. 
Abogado de profesion, desarrollo brillantemente el arte de la persua¬ 
sion verbal. Su obra permitio valorar a la geologia como a una disciplina 
de ilustre pasado. Es innegable que su version de la historia de la geolo¬ 
gia tuvo una influencia grande, quiza demasiado. Gould (1992) sostiene 
que la argumentation de Lyell resulta convincente no solo por su con¬ 
sistence logica, sino tambien en parte importante por la fuerza de su 
retorica. En buena medida, su exito se debio a su talento para desarro- 
llar analogias y metaforas. Un ejemplo que ilustra la capacidad narrativa 
de Lyell es la dramatica historia que cuenta sobre un naufrago de nom- 
bre Kadu, salvado providencialmente: Kotzebue, when investigating the 
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coral isles of Radack, at the eastern extremity of the Caroline Isles, became 
acquainted with a person of the name ofKadu, who was a native ofUtea, 
an isle fifteen hundred miles distant, from which he had been drifted with a 
party. Kadu and three of his countrymen, one day, left U/ea in a sailing 
boat, when a violent storm arose, and drove them out of their course; they 
drifted about the open sea for eight months, accordin 
the moon, making a knot on a cord at every new moon. Being expert 
fishermen they subsisted entirely on the produce of the sea; and when the 
ram fell, laid in as much fresh-water as they had vessels to contain it. Kadu', 
says Kotzebue, who was the best diver, frequently went down to the bottom 
of the sea, where it is well known that the water is not so salt, with a cocoa 
nutshell, with only a small opening'. When these unfortunate men reached 
the isles of Radack, every hope and at most every feeling 
them; their sail had long been destroyed, their canoe had long been the 
sport of winds and wa ves, and they were picked up by the inhabitants of 
Aur.ina state of insensibility; but by the hospitable care ofthose islanders 
they soon recovered, and were restored by perfect health (Lyell, 1832, V 
II: I 19-120), 

Lyell ilustra frecuentemente su tesis uniformitarista con figuras reto- 
ricas mas que con ejemplos reales. Asi por ejemplo, se sirve de la histo- 
ria para elaborar una narracion contrastante, simplificada y maniquea: 
en un extremo esta la geologia racional, con el principio del uniformita¬ 
rismo como gula, y en el otro, la geologia antigua, un cumulo de especu- 
laciones vanas, que parte de una discordancia entre las causas actuates y 
las pasadas. 

La historia folk de la geologia nos presenta a Lyell como al heroe de 
esta disciplina, aquel que la elevo a la categorla de ciencia racional y em- 
plrica, liberandola de la pura especulacion y de los pesados lastres de la 
teologla. Sin embargo, estudios historiograficos recientes revelan una 
historia profunda bastante mas compleja y matizada que este esquema 
simplista(Hooykas, 1963; Rudwick, 1972; Ospovat, 1976; Porter, 1976; 
Gould, I 977). La version sesgada segun la cual el debate entre Cuvier y 
Lyell fue una batalla entre el dogma religioso vs. los estudios de campo, 
entre la irracionalidad contra el empirismo, no es sino una burda desfi- 
guracion historica. La confrontacion fue mas bien entre dos enfoques 
empiricos rivales, con concepciones de tiempo radicalmente diferen- 
tes. Por un lado, los 'catastrofi Stas' suponlan una historia direccional, 
con climas cada vez mas frios, seres organizados cada vez mas comple- 
jos y episodios violentos ocasionales. Estas tesis, vale decir, las deriva- 
ron de un riguroso apego a las evidencias facticas reveladas en el regis- 
tro fosil. A su vez, Lyell proponla un mundo en cambio perpetuo, aun- 
que esencialmente inmutable en su estado general, con cambios gra¬ 
duates que sin embargo no conduciran eventualmente a otro estado 
distinto del actual, que es por tanto igual al que siempre ha existido. 


La metodologia en laobra de Lyell: Uniformitarismo y i 'era causa 


Los Pnnciples of Geology se rigen de principio a fin por el uniformitaris¬ 
mo. El termino (uniformitarianism en el original) fue introducido por 
William Whewell (1832), al hacer la reseha del segundo volumen de 
los Principios de Geologia. Posteriormente, el mismo Whewell se refirio 
con amplitud a este termino en sus trabajos sobre filosofla e historia de 
las ciencias mductivas (Whewell, I 847; 1857), oponiendolo al enfoque 
catastrofista. El uniformitarismo sostiene esencialmente que, dado que 
los procesos que operaron sobre la Tierra en el pasado son inob- 
servables, solo por sus efectos puede reconstruirse la historia del plane- 
ta. La unica forma de llegar a comprender esos procesos pasados es 
comparando sus resultados con las caracteristicas del paisaje terrestre 
que resultan de procesos que podemos obsewar actualmente, El 
uniformitarismo supone que todos y cada uno de los sucesos del pasa¬ 
do se explican estrictamente por las mimas causas que vemos operar 
en el presente. Elio tiene al menos cuatro implicaciones: (I) no existie- 
ron causas en el pasado que hayan dejado de operar actualmente; (2) 
no se espera que en el futuro empiecen a actuar causas novedosas, 


ineditas; (3) la intensidad con que han actuado las causas ha sido siem¬ 
pre la misma, es decir, tanto en el pasado como en el presente, la inten¬ 
sidad de las causas no ha aumentado ni disminuido; y (4) el mundo ha 
existido por un tiempo mucho mas dilatado del que estimaban las cro- 
nologlas basadas en los relatos blblicos (Gould, 1992). 

Pero el uniformitarismo tiene significados distintos y a veces confu- 
sos, que incluyen tanto principios metodologicos como supuestos 
ontologicos. En general, el uniformitarismo metodologico fue amplia- 
mente aceptado por los catastrofistas, quienes rechazaban solo la hipo- 
tesis que proponla sobre el funcionamiento de la Tierra. Rudwick (1972) 
ha diferenciado cuatro sentidos del uniformitarismo en la obra de Lyell: 

/. Umformidadde /eyes. Las leyes de la naturaleza son constantes 
en tiempo y espacio. Por eso se justifica hacer inferencias inductivas 
hacia un pasado que es inobservable, 

2. Uniform/dad de procesos. Los fenomenos del pasado pueden ex¬ 
plicate por los procesos que obsen/amos actualmente. Este sigmfi- 
cado es al que se le conoce como actualismo. El actualismo puede consi¬ 
derate como una expresion particular del principio metodologico de 
simplicidad, es decir, asume que no es necesario recurrir a explicacio- 
nes extraordinarias cuando las causas conocidas son suficientes. 

3. Gradua/ismo. El ritmo del cambio es lento, constante y gradual. 
Los grandes cambios se explican por acumulacion de cambios peque- 
nos. Los cambios abruptos producidos por erupciones, inundaciones o 
terremotos son excepcionales y su efecto siempre es local. Nunca han 
sido mas frecuentes que ahora y nunca ha habido cataclismos que afec- 
ten toda la Tierra. 

4. Unformidadde estado o antiprogresiomsmo. Los cambios que ocu- 
rren en la Tierra no llevan una direccion determinada. El cambio es 
permanente, pero no implica ninguna progresion. Elio se aplica tam- 
bien a los seres organicos. 

Los dos primeros significados son preceptos metodologicos. Alu- 
den, respectivamente, a los principios de induccion y simplicidad, que 
han sido usados por los cientlficos de manera generalizada. El gradualismo 
y el antiprogresionismo, en cambio, son hipotesis acerca de como fun- 
ciona la Tierra, y como tales, estan sujetas a prueba emplrica. Cabe 
apuntar que Lyell extendio su uniformitarismo ontologico del mundo 
inorganico al mundo animado, segun se discutira posteriormente 

Desde el punto de vista metodologico, la obra de Lyell se inserta 
dentro de la tradicion newtoniana de la busqueda de causas verdaderas 
y del rechazo de hipotesis. El mismo tltulo de Principios es una clara 
referenda a los Principia Mathematica de Newton. Si bien Newton no 
se dedico a desarrollar una metodologia de la filosofla natural, si diseno 
unas prescripciones metodologicas a las que denomino reg/as para fi/o- 
sofar, que son una especie de maximas o consejos al estilo de la filosofla 
escolastica y cuya pretension era obtener conocimiento genuino. La 
primera de ellas afirma que en la explicacion de las cosas naturales, no 
se deben admitir mas causas que las verdaderas y suficientes. Esto es lo 
que se conoce como el principio de la vera causa, un procedimiento 
inductivo contrario al metodo por hipotesis que defendlan otros con- 
temporaneos de Newton, quien las evita como explicacion de fenome¬ 
nos naturales. Newton propone explicar las propiedades de las cosas 
mediante razon y experimentos, procediendo como en las matemati- 
cas, a partir de una serie de axiomas y definiciones preestablecidos. La 
objecion que hacia Newton contra las hipotesis en general, no se debla 
a que carecieran de poder explicativo; el punto era que no se trataba de 
inventar explicaciones plausibles, que podrlan ser muchas, sino de bus- 
car la vera causa, es decir, la explicacion. Debido a que la obra de Newton 
se considero el ideal metodologico de la ciencia, sus ideas sobre lo que 
debla ser una buena ciencia atrajeron poderosamente la atencion. 
Thomas Reid, John Herschel y William Whewell analizaron con detalle 
los principios metodologicos de los Principia. Charles Lyell empleo es- 
tos principios para desarrollar su enfoque uniformitarista en geologia. La 
estrategia metodologica que siguio Lyell fue apelar solamente a feno¬ 
menos tales como terremotos, erupciones volcanicas o procesos de 
sedimentacion y erosion como las unicas causas aceptables dentro de 
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su sistema no-hipotetico (Guillaumin, 1997). Las causas verdaderas se 
conciben asi como contrarias a las explicaciones hipoteticas, que en el 
sentido newtonlano se consideran como meras especulaciones. 

De manera consciente y deliberada, Lyell se preocupo de desarro- 
llar su sistema dentro de los mejores canones de los razonamientos 
cientlficos y tradiciones metodologicas de su tiempo. Conoda bien las 
ideas de John Herschel y creia que la metodologia de la vera causa era 
la mejor manera de evitar tanto conjeturas infundadas implicitas en el 
metodo de la hipotesis como de incurrir en mutilaciones teoricas por la 
adhesion demasiado estricta a una metodologia inductiva. La ciencia pro- 
gresaba por la juiciosa union de ideas apropiadas con hechos cientlficos. 
Las ideas que no se apoyaban en hechos quedaban como mera filosoffa 
escolastica, mientras que los puros hechos sin ideas quedaban despro- 
vistos de significado (Laudan, 1982). Asi, Lyell tiene el cuidado de justifi- 
car su sistema mediante una metodologia legitimada en su epoca. Su 
pretension es establecer a la geologia como una disciplina cientifica, ex- 
plicando el pasado geologico mediante causas verdaderas. Los Principles 
of Geology fueron elogiados por Herschel, quien los considero como 
un brillante ejemplo de lo que era aplicar con sentido la metodologia de 
las causas verdaderas. El propio Herschel termino por publicar el mis- 
mo ano en que aparecia el primervolumen de Lyell su libro, A Preliminary 
Discourse on the Study of Natural Philosophy (Herschel, 1830), en el que 
hace una exposicion sistematica sobre la metodologia newtoniana de 
las causas verdaderas. 

Lyell, al igual que Newton, rechaza las hipotesis. Parte de la premisa 
que en el pasado han ocurrido cambios climaticos, que tienen como 
causa los cambios en la distribucion relativa de tierra emergida y ocea- 
nos. El cambio climatico es fundamental en el sistema lyelliano, Consi- 
dera al clima como la influencia que media entre los reinos organico e 
inorganico. Es por tanto un factor clave en su explicacion sobre la Tierra 
y que extiende tambien a los seres orgamzados que la habitan (Laudan, 
1982). El recurrir a otras explicaciones, comunes en su tiempo, como 
la de que los rasgos actuates de la superficie terrestre se han esculpido a 
partir de la retraccion de las aguas de un oceano primitivo o a catastro- 
fes y conflagraciones, no es valido por una sencilla razon, segun lo esta- 
blece puntualmente Lyell: no existen evidencias que las apoyen. En cam¬ 
bio, si existen evidencias empiricas a favor de que ocurrieron cambios 
en el mvel del mar. 


Los Principles of Geology 


Los Principles ~of r- ,Ui de tres volumenes, publicados en¬ 

tre 1830 y I 833. La obra alcanzo I I ediciones, la ultima de las cuales 
aparecio en 1872 El primer volumen inicia con la historia de la geolo¬ 
gia. Se narra a lo largo de los primeros cinco capitulos el transito de esta 
disciplina desde un estado primitivo irracional hasta que alcanzo el estatus 
de ciencia basada en conocimiento empirico. Esta tesis se reitera al co- 
mienzo del tercer volumen, en donde se vuelve a contrastar a los 
especuladores irresponsables con los pacientes empiristas, a aquellos 
que prefirieron el camino facil de teorizar sin freno sobre el pasado, con 
los que se esforzaron por estudiar inteligentemente los acontecimien- 
tos del presente. Segun Lyell, el peligro de aceptar que en el pasado 
habian actuado causas extraordinarias era que permitia aceptar practi- 
camente cualquier hipotesis, por descabellada que fuera. Elio habia sido 
la causa de que la geologia no hubiera podido lograr trascender antes 
su estado de irracionalidad. 

Continua el primer volumen exponiendo las evidencias de que el 
hemisferio norte tuvo en el pasado un clima mas calido y explica la cau¬ 
sa de los cambios climaticos, atribuible a los cambios en la disposicion 
de tierras y mares ocasionados por hundimientos y levantamientos de 
la corteza en diferentes areas. Se aporta como prueba del anterior cli¬ 
ma calido en el hemisferio septentrional la abundancia de depositos 
carboniferos. El enfriamiento que sufrio despues del carbonifero este 
hemisferio se debio a una emersion de tierras. Resulta asi que el enfria¬ 


miento de la Tierra no ha sido continuo, unidireccional e irreversible, 
como afirmaban los catastrofistas, sino que los cambios climaticos ha¬ 
bian sido ciclicos. En el fondo de esta Concepcion ciclica de cambios en 
el tiempo, esta la tesis de un estado uniforme del planeta. Los continen- 
tes se elevan para ser erosionados en ciclos que se repiten intermina- 
blemente. El mundo es esencialmente uniforme, tanto en su estado 
general como en la intensidad de sus procesos. Al enfriamiento que se 
presenta actualmente seguiraotravez un largo periodode calentamiento 
y el ciclo se repetira una y otra vez, El primer volumen termina con una 
relacion de las causas que operan construyendo el paisaje terrestre, 
como erupciones y terremotos, asi como de las que lo destruyen, como 
corrientes fluviales y mareas. 

En el segundo volumen se trata ampliamente el efecto de las pausa- 
das e imperturbables leyes fisicas sobre los seres organizados. El tema 
central de todo el volumen es analizar como los cambios sin cesar que 
experimenta la Tierra han afectado la distribucion geografica de plantas 
y animates, y como la perfecta adaptacion que existe entre las especies 
y su entorno determinan tanto su extincion como su origen. Dado que 
el modelo biogeografico que expone aqui Lyell es el asunto que intere- 
sa analizar en este trabajo, se comentara con mayor amplitud en el 
siguiente apartado. 

El tercer volumen es una historia regresiva de la Tierra, que va del 
presente al pasado. Se insiste repetidamente en que las supuestas 
extinciones en masa, tan queridas a los catastrofistas, se explican sim- 
plemente por periodos de no depositacion de sedimentos, y que la 
mayor deformacion de las rocas antiguas se debe a que han estado 
sometidas durante mas tiempo a procesos constantes de alteracion y 
metamorfismo, y no a que las fuerzas deformadoras hayan sido mas 
activas en el pasado. Se intenta tambien mostrar la utilidad practica del 
sistema lyelliano, es decir, como la Concepcion ciclica del tiempo permi- 
te develar la historia de la Tierra. Elio se ilustra mediante un metodo 
original para datar las rocas del cenozoico, que consiste en estimar las 
proporciones relativas de especies actuates de moluscos, entre el total 
de especies tanto extintas como vivientes que aparecen como fosiles 
en los estratos. 

Gould (1992) senala que las sucesivas ediciones de la obra fueron 
mermando su coherencia original. Hubo tantos cambios a la primera edi- 
cion que la obra termino por acabar con el deslucido formato de un libro 
de texto. La razon principal de los cambios fue que Lyell se vio forzado a 
abandonar su tenaz compromiso con el uniformitarismo de estado ante 
la contundente evidencia a favor del cambio organico progresivo. 


Biogeografia lyelliana 


En el capitulo V del segundo volumen, Lyell inicia su discusion sobre 
la distribucion geografica de los seres organizados, asunto al que le con¬ 
cede la mayor importancia. Comienza por plantear una pregunta fun¬ 
damental: tcuales son las leyes que regulan la distribucion geografica de 
las especies? En el mismo tenor actualista que uso para descubrir las 
leyes que regulan el mundo flsico, razona que solo mediante el conoci¬ 
miento preciso de la distribucion espacial que presentan las especies 
actualmente asi como mediante el estudio de los efectos que tienen 
sobre dicha distribucion los cambios en la geografla fisica y el fenomeno 
de la migracion, se podra conocer un aspecto crucial de la naturaleza: si 
las especies son entidades permanentes o bien de duracion limitada. 
Dado que el mundo inanimado esta sujeto a incesantes vicisitudes, re¬ 
sulta .pertinente preguntarse como afectan estas al mundo animado. 

"loda la discusion que desarrollara Lyell acerca de la distribucion orga- 
nica parte de reconocer un hecho empirico al que considera crucial, 
cuyo descubrimiento acredita al naturalista frances Buffon: That different 
regions of the globe are inhabited by entirely distinct animals and plants 
(Lyell, 1832, V II: 66). En realidad, Buffon se habia percatado solo de 
que entre los mamiferos del Viejo y Nuevo Mundo no habia identidad 
especifica, concluyendo que ninguna especie de este grupo de la zona 




22 


torrida de un continente, se encontraba en el otro (Nelson, 1978). La 
generalization de este descubrimiento a otros grupos y a otras regiones 
se debio a otros autores. Humboldt y Augustin de Candolle descubrieron 
el mismo patron en plantas, mientras que Latreille descubrio que los in- 
sectos tambien lo presentaban. De Candolle fue mas alia de los meros 
hechos distribucionales, y en su Geografia Botanica, establecioel concep- 
to de regiones botanicas (Browne, 1983). Lyell simplemente reitera el 
caracter universal de este principio biogeografico, que permite dividir la 
superficie terrestre en naciones de plantas y animates, cada una de ellas 
con una identidad especffica propia, dada por el conjunto particular de 
especies que contiene. Le llama poderosamente la atencion el que la 
superficie del globo pueda parcelarse en regiones claramente distintas, y 
siendo un hecho tan notable, su desconocimiento entre las culturas anti- 
guas, como la griega, romana y arabe, solo puede explicarse por el redu- 
cido numero de especies que conocieron, no mayor de cuatro centenas. 
En cambio, en tiempos de Lyell se habfan reconocido mas de 3000 espe¬ 
cies distribuidas en islas y mas de 7000 en el resto del mundo. 

Antes de que Buff on enunciara explfcitamente su principio de distri¬ 
bucion organica, era comun suponer que en distintas regiones situadas 
en la misma latitud, deberfan encontrarse las mismas producciones or- 
gamcas, ya que las condiciones climaticas eran similares. En cambio, a 
Lyell, que ha estudiado a De Candolle, le queda muy claro que la regia 
general de la distribucion organica es la existencia de areas con biotas 
propias y particulares. Cada especie se distribuye en una region particu¬ 
lar. Hay sin embargo, un numero reducido de especies que no se suje- 
tan a este principio. Son las que estan distribuidas ampliamente. Estas 
excepciones pueden explicarse por el fenomeno de la dispersion. La 
existencia de regiones con identidad biotica propia y las contadas ex¬ 
cepciones debidas a la dispersion, seran ideas centrales a las que volvera 
recurrentemente Lyell, y el tratar de explicar estos hechos, su proposito 
central de indagacion: that each separate region of the globe, both of the 
land and water, is occupied by distinct groups of species, and that most of 
exceptions to this general rule maybe referred to disseminating causes now 
in operation, is eminently calculated to excite curiosity, and to stimulate us to 
seek some hypothesis respecting the first introduction of species which may 
be reconcileable with suchphenomena(Lye\\, 1832, VII: 67). 

Conviene enfatizar que Lyell, al igual que de Candolle, asigna solo 
un papel subsidiario a la dispersion y reconoce que este proceso no 
altera el patron general de la existencia de regiones con identidad biotica 
propia. La dispersion no podfa expandir las areas de distribucion de las 
especies m producir mezclas entre habitantes de diferentes regiones. 
La idea que las habitaciones de los organismos, es decir, la region que 
habitaban, no tenfan como causa a la dispersion era comun entre los 
estudiosos de la distribucion organica, incluso con ideas creacionistas 
opuestas a las de Lyell. El naturalista ingles William Swainson reconocfa 
el hecho que las distintas partes del mundo estaban habitadas por distin- 
tos razas humanas asf como por diferentes tipos de animates. Aducia 
como prueba que no eran las condiciones locates las que determinaban 
su distribucion, pues m los espanoles que habfan colomzado America, ni 
los boers holandeses que habitaban desde hacfa tiempo Sudafrica, ha- 
bian cambiado su tipo racial bianco a pesar de estar sometidos a tempe- 
raturas, dietas y costumbres distintas a las de sus pafses de origen, Ra- 
zono que a pesar de que habfa animates con una gran capacidad de 
dispersion, que excedfa con mucho a la humana, no se habfan expandi- 
do a todas aquellas partes de la Tierra en donde existfan condiciones y 
alimentos adecuados para su existencia, lo cual demostraba que los If- 
mites de distribucion de cada tipo animal habfan sido fijados por Dios 
Omnipotente: Hithershaltthoucome, butnofurther(Swaiir\son, 1835). 
Refuto tambien la tesis de Linneo acerca de que a partir de una isla- 
montana se habfan dispersado todas las especies hasta ocupar su distri¬ 
bucion actual, pues no habfa forma de explicar como podrfan haber 
salvado desiertos y otras barreras los distintos tipos de animates, ade- 
mas de que no habfa evidencia alguna, como lo habfa senalado Prichard, 
de que todas las tribus de animates terrestres hubieran estado congre- 
gadas alguna vez en un solo punto. 


Al hacer la resefia historica sobre los estudios de la geografia de los 
seres animados, Lyell acredita a Humboldt el descubrimiento que no 
eran las diferencias climaticas la causa de que cada region tuviera sus 
propias especies aborfgenes, aunque es a Augustin de Candolle a quien 
le brinda comentarios elogiosos. Le reconoce haber senalado en su 
iuminoso' ensayo sobre geografia botanica, una valiosa distincion con¬ 
ceptual. Las estaciones son las circunstancias flsicas sobre las que crecen 
normalmente las plantas, tales como la humedad, temperatura, altura 
sobre el nivel del mar y tipo de suelo; las habitaciones, en cambio, son 
areas separadas con su propia identidad de especies. Puede ser que 
habitaciones diferentes presenten practicamente estaciones identicas; 
sin embargo, las especies que ocurren en cada una son distintas. Seiiala 
Lyell que incluso en un mismo continente pueden distinguirse regiones 
diferentes, como en el caso del Viejo Continente, en el que las areas de 
China y las que bordean los mares Negro y Caspio o las que bordean el 
Mediterraneo, tienen especies marcadamente distintas, a pesar de que 
entre ellas hay una continuidad territorial. Si bien dentro de las 20 pro¬ 
vinces bioticas que habfa distinguido De Candolle podfa haber casosde 
especies compartidas, cada una estaba notablemente bien delimitada y 
posefa sus propias plantas aborfgenes. 

En los casos excepcionales en que la misma especie ocurre en mas 
de un pals, Lyell encuentra que la explicacion mas plausible es la disper¬ 
sion, razonando que no puede haber origen multiple: The first travellers 
were persuaded that they should find, in distant regions, the plants of their 
own country... It was some time before this illusion was dissipated.. .Allgre ur 
diffident ofthe pretended identifications, and we now find that every naturalist 
is inclined to examine each supposed exception with scrupulous seventy. If 
theyadmit the fact, they begin to speculate on the mode whereby the seeds 
may have been transported from one country into the other, or inquire on 
wNch of two continents the plant was indigenous, assuming that a species, 
like an individual, cannot have two birth-places (Lyell, 1832, V II: 71). The 
original stock of each species 

(Lyell, 1832, V II: 170). Esta ley general de la distribucion tambien rige 
para la vegetacion marina, que presenta una marcada division en provin¬ 
ces, lo cual es todavfa mas sorprendente, comenta Lyell, si se considera 
que la temperatura del mar es mucho mas uniforme que la terrestre. 

Despues de establecer con toda claridad la marcada regionalizacion 
biotica que presenta la superficie terrestre, Lyell hace una amplia revi¬ 
sion de los variados medios de difusion que han permitido a los organis¬ 
mos cruzar distancias enormes y colonizar nuevas tierras. Distingue entre 
ellos a los agentes inanimados, mediante los cuales los organismos son 
transportados pasivamente, de la dispersion que llevan a cabo por si 
mismos. Dentro de los primeros, los mas importantes son las corrien- 
tesatmosfericas, oceamcasyfluviales. Ciertas estructuras, como los apen- 
dices plumosos que presentan semillas de diferentes especies, les per- 
miten flotar en el aire y salvar grandes distancias. Los remolinos, que 
son un fenomeno atmosferico regular, tienen tal fuerza que pueden 
transportar: not only plants but insects, land-testacea andtheir eggs, with 
many others species of animals, to points which they could never otherwise 
ha/e reached, and from which theymay then begn to propagate themselves 
again as from a new centre (Lyell, 1832, VII: 74-75). Hay semillas que 
tienen forma de canoa y pueden ser transportadas por el agua; otras 
mas poseen ganchos, con las que se adhieren al pelo de los mamfferos; 
las hay tambien que pueden pasar por el intestino de los animates que 
las ingieren sin perder su capacidad germinativa. 

Debe destacarse un razonamiento empleado por Lyell que desde 
entonces fue adoptado por el modelo dispersionista: un caso particular 
de dispersion parece ser un suceso fortuito, ocasional e improbable; sin 
embargo, con suficiente tiempo, la dispersion se convierte en un suce¬ 
so practicamente seguro. Lyell fue el principal defensor del concepto 
del tiempo profundo (Gould, 1992), es decir, concibe una Tierra con 
un pasado inmenso, en la que los procesos se repiten en un ciclo inter¬ 
minable. En el sistema de Lyell, si algo sobraba para que ocurrieran los 
procesos naturales, era el tiempo. Llega incluso a plantear un caso hi- 
potetico muy improbable si se considera como hecho aislado, aunque 
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factible con tiempo suficiente, que podrla explicar la dispersion de las 
plantas: el que algunas semillas atrapadas en el intestino de un ave que 
muriera accidentalmente, pudieran llegar a germinar en el sitio donde 
quedo el cadaver: Let such an accident happen but once in century, ora 
thousand years, it will be sufficient to spread many of the plants from one 
continent to another; for, in estimating the activity of these causes, we must 
not consider whether they act slowly in relation to the periodofour obsevation, 
but in reference to the duration of species in general (Lyell, 1832, V II: 81), 

Sin embargo, despues de hacer una exposicion amplia y exhaustiva 
de los variados medios y mecanismos mediante los cuales las especies 
se difunden, loque admira a Lyell no estantolagran capacidad de disper¬ 
sion de los orgamsmos, sino que a pesar de ello permanezca como 
patron general la division de la superficie terrestre en provincias 
biogeograficas, con especies propias, en vez de una mezcla azarosa de 
especies por toda la superficie del globo: The machinery before adverted 
to is so capable of disseminating seeds over almost unbounded spaces, that 
were we more intimately acquanted with 

probably explain all the instances which occur of the aberration of plants to 
great distances from their native countries. The real difficulty which must 
present itself to every one who contemplates the present geographical 
distribution ofspecies, is the small number of exceptions to the rule ofthe 
non-intermixture of different groups of plants. Why have not, supposing 
them to have been ever so distinct originally, become more blended and 
confounded together in the lapse ofagesf( Lyell, I 832, V II: 81). 

Incluso ni siquiera el poderoso efecto que ha ejercido el hombre 
sobre la distribucion de los organismos, favoreciendo la dispersion de 
ciertas especies y obstaculizando la de otras debido a las enormes areas 
que habfa modificado para el cultivo, ha podido desdibujar el claro pa¬ 
tron de regionalizacion biogeografica. Hay una diferencia fundamental 
entre Lyell y el modelo dispersionista que desarrollarian los biogeografos 
del neodarwinismo (v.gr. Darlington, 1957; Simpson, 1965; Briggs, 1974): 
mientras que paraestos ultimos la dispersion es la causa de que existan 
diferentes regiones biogeograficas, Lyell, siguiendo a De Candolle, no 
le concedio mas importance que la de explicar los casos relativamente 
raros de especies con distribucion cosmopolita, que eran la excepcion 
al principio de Buffon. 

A lo largo del Capitulo VI, Lyell reitera la generalidad de la 'ley de 
Buffon’ (Nelson, 1978), es decir, que en areas separadas hay especies 
distmtas. El hacer explicito este patron, el mas general de la distribucion 
espacial de los organismos, resulto ser el descubrimiento empfrico mas 
notable de la investigation biogeografica, sobre todo si se considera 
que entre los naturalistas de los siglos XVIII y XIX estaba fuertemente 
arraigada la idea de que bajo las mismas condiciones del medio se pro- 
ducian las mismas especies. Este determinismo ecologico lo sostenfa al 
principio incluso el mismo Buffon, quien especulo sobre la posibilidad 
que el mismo tipo de clima produjera a las mismas especies, aun en 
areas separadas. Sin embargo, el naturalista frances pudo percatarse 
posteriormente de que era un hecho indudable que los mamfferos del 
Nuevo y Viejo Mundo eran totalmente diferentes, aunque habitaran las 
mismas latitudes con climas practicamente iguales. A Lyell le queda cla¬ 
ro: the limitation 

rest of the globe by certain natural barriers^e/eW, 1832, V II: 97). Pueden 
asf distinguirse varias regiones: la Artica, que incluye al Viejo Mundo y 
America del Norte, la America Tropical, Africa, la region Andina, Nueva 
Holanda y el sur de Africa, entre las mas notorias. Senala Lyell que si bien 
los mamiferos de Nueva Holanda han llamado poderosamente la aten- 
cion por su singularidad, no son un caso excepcional, ya que casos igual- 
mente notorios se presentan en otras areas: ...in others parts of the globe, 
we find peculiarities of form, structure, and habits, in birds, reptiles, insects, 
or plants, confined entiretytoone hemisphere, or one continent, and sometimes 
to much narrowerhmits^o/eW, 1832, V II: 89). 

Luego de mencionar una serie de cuadrupedos propios de regio¬ 
nes particulares, refiere variados casos registrados en la literatura que 
dan cuenta de las notables capacidades dispersorias de los cuadrupe¬ 
dos, como tigres, elefantes, venados, osos, cerdos salvajes, ratas escan- 


dinavas, lemings, asnos salvajes y antflopes, todos ellos excelentes na- 
dadores que pueden salvarcorrientesfluviales caudalosas. El mar repre- 
senta normalmente una gran barrera para los cuadrupedos terrestres, 
aunque Lyell consigna casos de osos polares y lobos navegando en 
icebergs, de renos que habfan cruzado el mar hasta llegar a las Islas 
Aleutianas y de balsas naturales encontradas a distancias de hasta 100 
millas de la desembocadura del Ganges. Estos casos, si bien raros, po- 
drfan explicar las contadas excepciones a la regia general del area confi- 
nada de las especies. 

Las aves, a pesar de su gran capacidad locomotora, no constituyen 
excepcion a la regia general que rige para los cuadrupedos terrestres y 
las plantas, de modo que diferentes especies estan confinadas a limites 
definidos, Incluso algunas aves son tan locales que, en un mismo archi- 
pielago, una sola isla puede presentar una especie que no ocurre en 
ninguna otra parte de la Tierra. Por ejemplo, entre la numerosa familia 
de los psitacidos, no hay una sola especie comun entre las regiones 
tropicales de America, Africa e India. Si bien entre las latitudes equiva- 
lentes de los hemisferios norte y sur se aprecia una gran corresponden- 
cia general de forma entre aves acuaticas y terrestres, la identidad espe- 
cffica es sin embargo excepcional. La gran capacidad de las aves para 
desplazarse sobre grandes extensiones explicarfa las excepciones a la 
regia general de la distribucion: When we reflect how easily different species, 
in a great lapse ofages, may be each overtaken by gales and hurricanes, 
and, abandoning themselves to the tempest, be scattered at random through 
various regions of the earth's surface, where the temperature of the 
atmosphere, the vegetation, and the animal productions, might be suited 
to their wants, we shall be prepared to find some species capriciously 
distributed, and to be sometimes unable to determine the native countries 
of each (Lyell, I 832, V II: 102). 

El Capitulo VII trata los mismos temas de la distribucion y las capaci¬ 
dades dispersorias de organismos, aunque aborda ahora Lyell a los pe- 
ces e invertebrados. Senala que aunque se conoce menos de las habi- 
taciones de los animales marinos que de los terrestres, hasta donde se 
sabe, su distribucion se cine a la misma regia general y presentan tam- 
bien especies marcadamente endemicas. El caso, en apariencia inexpli¬ 
cable, que lagos apartados, incluso muy distantes entre si, contengan las 
mismas especies de peces, podrla explicarse por el transporte de hueve- 
cillos adheridos a las plumas de aves acuaticas y aun al cuerpo de algu- 
nos escarabajos, que visitan bs diferentes cuerpos de agua. 

Al describir la distribucion de los testaceos, ademas de reiterar su 
rechazo a la doctrina de las creaciones multiples, Lyell deja en claro que 
los casos de amplia distribucion que requieren ser investigados son ex- 
cepcionales: The confined range ofthe molluscs may easily be explained, if 
we admit that species have only one birth place; and the only problem to be 
solved would relate to exceptions-to account for the dissemination of some 
species throughout several isles and the European continent (Lyell, 1832, V 
II: I 10). Refiere luego como los huevecillos ligerlsimos de algunos inver¬ 
tebrados, como bs balanos, pueden adherirse a maderaflotante, cocos y 
embarcaciones, de modo que pueden ser transportados largas distancias. 
Otros grupos como holoturias, madreporas, medusas, tambien se cinen 
a la regia general de la distribucion. Describe los medios de dispersion y 
las especies endemicas de los insectos, grupo que tiene una influencia 
destacadfsima en la economfa de la naturaleza por su estrecha relacion 
con las plantas. Senala que la distribucion en regiones distinguibles y separa¬ 
das de ambos grupos coincide notablemente. Hay especies de insectos 
muy localizadas y otras ampliamente distnbuidas; otras mas hacen grandes 
migraciones en enormes grupos. Por seralados en la mayorfa de los casos, 
estos organismos pueden ser dispersados por el viento a grandes distan¬ 
cias. No obstante, se cinen a la norma general. No solo hay especies 
peculiares a ciertas regiones, sino grupos enteros de categorfataxonomica 
supraespecffica que son representatives de regiones particulares. 

El capitulo VII concluye con un analisis de la distribucion de la espe¬ 
cie humana. Lyell empieza por referir las especulaciones que se han 
hecho sobre su area de origen, partiendo de la misma premisa que sos- 
tiene para el origen de cualquier especie (toda la raza humana descien - 
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de de una sola pareja). Many naturalists have amused themselves in spee¬ 
ding on the probable birth-place of mankind, the point from which, ifwe 
assume the whole human race to ha ve descended from a single pair, the 
tide otemigration must originally haveproceeded (Lyell, 1832, VII: I 16). 

En alusion al paralso insular ideado por Linneo, en el que a partirde 
una isla-montana las diversas especies habian alcanzado su distribution 
actual conforme las aguas se fueron retrayendo (ver Bueno y Llorente, 
1991), comenta Lyell que una conjetura popular situa el lugar de origen 
de la especie humana en los tropicos, pues alii hay un clima benigno pe- 
renne y abundanciade alimentos: It has been always a favourite conjetu- 
re that this birth-place was situated within or near the tropics, where per¬ 
petual summer reigns, and where fruits, herbs, and roots, areplerfKullysupplied 
throughout the year. The climate of this regions, it has been said, is suited to 
a being bom without any covering, and who had notyet acquired the arts of 
building habitations or providing c/othes(Lye\\, 1832, VII: I 16-1 17). 

Despues, cuando finalmente se llego a sobrepoblar el eden original, 
la necesidad hizo que los hombres se dispersaran a las zonas templadas, 
enfrentando las nuevas dificultades con su capacidad de invention. La ne¬ 
cesidad de buscar alimento fue un factor que promovio la dispersion, 
estableciendose as! pequenos asentamientos humanos. Cuando las es¬ 
pecies de cazaeran mermadas, el proceso de dispersion se reiniciaba. La 
necesidad de comer, explica Lyell, darla cuenta de la presencia de 
asentamientos humanos en los lugares mas inhospitos desde los albores 
de la humamdad. Aclara que estos razonamientos solo podrian aplicarse 
al poblamiento de continentes continuos, mientras que para el caso de 
colonizaciones de islas remotas, la explication plausible seria la dispersion 
accidental mediante canoas. Fueron as! naufragos errantes quienes por 
azar colomzaron las islas apartadas. 

Despues de consignar varios casos de hombres que al navegar por 
los mares fueron dispersados por tormentas, concluye que la especie 
humana se ha difundido desde sus primeros tiempos de la misma ma- 
nera que las plantas y los animates: So the man, even in a rude state of 
society, is liable to be scattered involuntarily by the winds and waves over 
the globe, m a manner singularly analogous to that in which many plants 
and animals are diffused. We ought not then to wonder that during the 
ages required for some tribes of the human race to attain that advanced 
stage of civilization which empowers the navigator to cross the ocean in all 
directions with security, the whole earth should have become the abode of 
rude tribes of hunters and fishers(Lye\\, 1832, VII: 120-121) 

En resumen, Lyell distingue dos causas de la dispersion del hombre: 
la tendencia a incrementar sus medios de subsistencia, que promovio 
su dispersion gradual en areas continuas, y la deriva accidental de ca¬ 
noas hasta costas lejanas. La distribucion actual de la especie humana se 
explica esencialmente por las mismas causas que han actuado en cual- 
quier otra especie. Sin embargo, sorprende que sugiera una posible 
creacion especial como explication del caso exceptional de la isla de 
Santa Elena, descubierta en 1501, deshabitada por hombres y con es¬ 
pecies vegetates unicas: St. Helena...was only inhabited by sea-fowl, and 
occasionally by seals and turtles, and was covered with a forest of trees and 
shrubs, all of species peculiar, as we before observed, with one or two 
exceptions, and which seem to have been expressly created for this remote 
and insulatedspot^oyeW, 1832, V II: I 18-1 19). 

Lyell sostenia una concepcion de creaciones alocronicas y alotopicas, 
es decir, las especies habrian sido creadas en diferentes tiempos y en 
diferentes lugares: Each species may have had its origin in a single pair, or 
an individual, where an individual was sufficient, and species may have 
been created in sucesidn at such times and in such places as to enable 
them to multiply and endure for an appointment period, and occupy an 
appointedspace on the_globe (Lyell, I 832, Vol. II: 124). 

En el capltulo VIII, Lyell ensaya algunas hipotesis sobre el obscuro 
tema de como ocurrio la introduction original de especies y como a 
partir de ese estado inicial llego a configurarse la distribucion actual. Ex- 
pone primero con un tono indulgente la narration de Linneo sobre la 
isla-montana primigema. La refuta y propone una explication tentativa 
para la introduction original de especies, tanto terrestres como acuati- 


cas: Each species may have had its origin in a single pair, or individual, 
where an individual was sufficient, and species may have been created in 
succesion at such times and in such places as to enable them to multiply 
and endure for an appointed period, and occupy an appointed space on 
the globe (Lyell, 1832, V II: 124). 

A partir de esta premisa, Lyell intenta explicar la distribucion actual 
de la biota sobre la superficie del globo. Especula que aun si fuera posi- 
ble distribuir a todas las especies por toda la superficie terrestre, even- 
tualmente surgirfan distintas provincias botanicas y zoologicas, debido a 
que: ... there are a great many naturalbarriers which opposed common 
obstacles to the advance ofa variety ofspecies (Lyell, 1832,VII: 125). 

Acepta que durante el transcurso de las edades podrian surgir excep- 
ciones. EHabria especies capaces de superar barreras fisicas y climaticas, 
pues ya se conoce el extraordinario poder de dispersion de algunos gru- 
pos, pero podria predecirse con toda confianza que tales excepciones no 
invalidarian la regia general de regionalization biotica. Asi, el efecto de 
introducir un par de individuos de cada especie por distintos puntos de la 
Tierra seria la formacion de areas o regiones particulares, caracterizadas 
por ciertos grupos confinados a cada una de ellas. 

Rechaza la idea que existan 'centros' o 'focos de creacion’, es decir, 
areas localizadas de extension reducida, en las que hubo una congrega- 
cion alta de especies, pues esta idea supone que hay puntos especiales 
donde la energia creativa ha actuado con mayor potencia, originando 
un mayor numero de especies peculiares. Siendo consistente con el 
principio metodologico de buscar causas naturales, rechaza esas capri- 
chosas fuerzas especiales, sobre las cuales no hay evidencia. Sin embar¬ 
go, antes de seguir ahondando en los pantanosos terrenos que regulan 
la introduction primaria de especies, razona que es importante prime¬ 
ro tomar en cuenta las leyes que limitan su duracion sobre la Tierra. 
Procede entonces a hacer una amplia argumentation sobre un concep- 
to esencial dentro de su sistema: la extincion de especies. Confrontan- 
do la opinion fijista que solo los individuos y nunca las especies podian 
extinguirse, al menos mientras durara el planeta, Lyell sostendra la tesis 
que las especies tambien se extinguen. Cita la opinion antecedente del 
geologo italiano Brocchi en el mismo sentido, quien afirmaba the lost of 
species (Lyell, 1832, V II: 128) de testaceos habitantes del Mediterra- 
neo. Pero en vez de explicar las extinciones por catastrofes generates, 
tanto Brocchi como Lyell buscan una ley general que de cuenta de la 
extincion gradual y sucesiva de especies. 

Sin embargo, hay unadiferencia importante. Lyell termina desechan- 
do la causa sobre la extincion de especies que Brocchi atribula a the 
diminution oftheprolific virtue (II: 129), pues no encuentra evidencia de 
especies vegetates que hayan ido menguando hasta la extincion com- 
pleta sin que hayan ocurrido como condition necesaria cambios per- 
ceptibles en las condiciones de existencia. Por ello, la causa de las 
extinciones debe buscarse en cambios en las estaciones, y no en ningu- 
na oscura virtud prolffica menguada: Stations comprehend all the 
circumstances, whether relatingtothe animate or inanimate world, which 
determine whether a given plant or animal can exist in a given locality so 
that if it be shown that stations can become essentia/y modifier by the 
influence of known causes, it will follow that species, as well as individuals, 
are mortal (Lyell, I 832, VII: 130). 

Admite asf Lyell que si bien los factores ffsicos son la causa de que 
existan las estaciones, no lo son de las habitaciones. Condiciones como 
el clima, el suelo, la exposition, determinan la ocurrencia de ciertas 
especies y no de otras en localidades particulares. Pero hay ademas 
otros aspectos que tambien influyen. Retoma la idea De Candolle acer- 
ca de que todas las plantas de un determinado pais estan en guerra unas 
contra otras. Ello implica introducir un factor contingente que influye 
sobre la distribucion organica, puesto que la especie que por azar se 
establece primero en una localidad particular, tiende a excluir a otras 
que lleguen despues. No son solamente sus propios recursos lo que per- 
mite a una especie mantenerse y extenderse en su localidad, sino que 
influye tambien de manera importante el numero de especies enemigas 
o aliadas que habitan el mismo lugar y que interactuan con ella. 
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Introduce ademas otra idea que le permite pulir su concepcion 
uniformitarista del mundo organico: la naturaleza permanece en un 
equilibrio que se establece por las relaciones beneficas y perjudiciales 
entre especies. Los insectos son particularmente importantes para pre- 
setvar el balance entre las especies vegetales, ya que regulan de mane- 
ra indirecta el numero y la proporcion de muchos grupos animales. 
Concluye, sin embargo, que las relaciones mutuas entre los compo- 
nentes organicos e inorganicos de la naturaleza son de naturaleza muy 
compleja y que las estaciones de las distintas especies vegetales y ani¬ 
males dependen de numerosas circunstancias y relaciones entreveradas. 
Habiendo mostrado como las estaciones de las plantas y animales estan 
influidas no solo por agentes flsicos externos, sino por la abundancia o 
escasez de otras especies que ocurren en la misma area, Lyell continua 
desarrollando en el capitulo IX su explicacion sobre las causas de la 
extincion de especies. El razonamiento que elabora puede resumirse 
en los siguientes terminos: las circunstancias, ya sean organicas o 
inorganicas, que afectan a las especies, estan cambiando perpetuamen- 
te De ahl se sigue que las especies estan sujetas a incesantes vicisitu- 
des. Si tales cambios son lo suficientemente pronunciados para alterar 
el estado general de las estaciones, entonces ocurre la extincion de 
especies. Dentro de su concepcion de una naturaleza en equilibrio di- 
namico, Lyell entiende a la extincion como parte del orden regular de la 
naturaleza. A partir de un principio de equilibrio, establece que la adicion 
de una nueva especie a un area determinada, o bien el incrernento en 
numero de individuos de alguna que ya la habita, provoca necesariamen- 
te la disminucion o extincion de otra. Puede haber fluctuaciones en la 
abundancia de las especies que no llegan a romper el balance numerico 
entre los conjuntos de especies, pero dado que hay una cantidad finita de 
recursos, el incrernento numerico de los individuos de cualquier especie, 
incluso de una nueva, supone siempre la reduccion de otra. 

Lyell ilustra con casos particulares como la introduccion de una sola 
especie puede repercutir por vlas multiples e indirectas sobre el numero de 
individuos de otras especies. Por ejemplo, construye un escenano sobre 
los efectos pronunciados que tendria el arribo masivo de osos polares so¬ 
bre icebergs a Islandia: By the aid of a such means of transportation, agreat 
number ofthese quadrupeds might effect a landing at the same time, and the 
havoc which they would make among the species previos/y settled in the island 
would be terrific. Ihe deer, foxes, seals, and even birds, on which these animals 
sometimes prey, would be soon thinned down. But this would be a part only, and 
probably an insignificant portion, of the aggregate amount of change brought 
about by the new invader. Ihe plants on which the deerfeet'bring less consumed 
in consequence of the lessened numbers of that herbivorous species, would 
soon supply more foodto severalinsects, and probably to some terrestrial testacea, 
so that the latter would gain ground. The increase of these would furnish other 
insects and birds with food, so that the numbers of these last would'be augmented. 
The diminution of the seals would afford a respite to some fish which they had 
persecuted; and these fish, intheirturn, would then multiply and press upon 
their peculiar prey. Many water-fowls, the eggs andyoungs of which are devoured 
by foxes, would increase when the foxes were thinned down by the bears; and 
the fish on which the water-fowls subsisted would then, intheirturn, be less 
numerous. Thus the numencalproportions of a great number ofthe inhabitants, 
both of the land and sea, might be permanently altered by the settling ofone 
newspeoesin theregon; and the changes caused'indirectlymight ramify through 
all classes ofthe living creation, and be almost end/ess (Lyell, 1832, VII: 144). 

Cualquier cambio, ya sea organico o inorganico, produce un nuevo 
orden: Every new condition in the state ofthe organic or inorganic creation, 
a new animal or plant, an additional snow-dad mountain, any permanent 
change, however slight in companson to the whole, gives nsetoa new order 
of things, and may make a matenal change in regard to some one or more 
species (Lyell, 1832, V II: 146). 

El hombre, que es una especie reciente, ha tenido un efecto parti¬ 
cularmente importante sobre las estaciones: Man is, m truth, continually 
striving to diminish the natural diversity ofthe stations of animals and plants 
m every country, and to reduce them at I to a small number fitted for species 
of economical use (Lyell, 1832, VII: 147-148). 


Narra como en los distritos cultivados de Inglaterra, Escocia, Gales 
e Irlanda, el hombre ha exterminado poblaciones locales de osos, lo- 
bos, tejones, gatos silvestres, jabalfes, aguilas, cuervos, halcones, casto- 
res, garzas, buhos, por citar solo algunos de los animales mas grandes y 
conspicuos. El hombre ha provocado una enorme revolucion en el 
mundo organico en unos cuantos milemos. La extincion del dodo le 
parece a Lyell el ejemplo mas claro de la influencia del hombre. Consi- 
dera que el efecto indirecto mas importante que ha tenido en el exter- 
minio de especies ha sido la introduccion de especies y razas domes- 
ticadas en nuevas areas. Menciona las estimaciones que hicieron estu- 
diosos espanoles en el Nuevo Mundo, como Acosta, Azuara y Ulloa, 
quienes contaron por miriadas los individuos de caballos, asnos, ovejas, 
puercos, por citar solo algunas de las especies introducidas, que medra- 
ban exitosamente en estado feral, y como estas especies extranjeras 
han causado la extincion de multitud de especies nativas. Predice ade¬ 
mas que ese efecto proseguira, asthe colonies ofhighly-civihlizednations 
spread themselves over unoccupied lands (Lyell, 1832, VII: 156). 

Sin embargo, los estragos causados por el avance de la civilizacion 
humana, por enormes que puedan parecernos, no deben preocupar- 
nos demasiado, pues no son sino parte de los procesos naturales: We 
have only to reflect than in thus obtaining possession ofthe earth by conquest, 
and defendmgouracquisitions by force, we excercise no exdusive prerogative. 
Every species which has spread itself from a small point over a wide area, 
must, in like manner, have marked its progress by the diminution, or the 
entire extirpation, of some other, andmust mantain its ground by a successful 
struggle against the encroachments of another plants and animals { Lyell, 

1832, V II: I 56). Segun estos razonamientos, no debe sorprender que 
la accion de estas causas prolongandose durante milenios pueda llegar a 
provocar en el futuro cambios completes: m the state ofthe organic 
creation { Lyell, 1832, V II: 157), iguales a las mutaciones sin fn dentro 
del mundo inorganico que han ocurrido en el pasado. Elio es predecible 
a partir de la uniformidad de su sistema. 

En el capitulo X Lyell aborda la influencia de las causas inorganicas 
sobre las habitaciones de las especies, es decir, sobre su distribucion 
geografica. Considera cambios en el nivel de los continentes por efecto 
de terremotos, as! como el efecto de cambios climaticos sobre las es¬ 
pecies. Merece destacarse la forma en que utiliza estos cambios como 
argumento en contra de la teorla de la transmutacion. La idea es que la 
inestabilidad de la superficie terrestre es tan grande que solo el gran 
poder de dispersion de los organismos y la Providencia, pueden contra- 
rrestarel exterminio de especies que ocasiona y resguardar la continui- 
dad de la vida: Every flood and landslip, every wave which a hurricane or 
earthquake thows upon the shore, every shower of volcanic dust and ashes 
which bunes a country.., every advance of the sand-flood, every conversion 
of salt water into fresh... these and countless other causes displace m the 
course of a few centuries eertam plants and animals from stations which 
they previously occupied. If, therefore, the Author of Nature had not been 
prodigal of those numerous contrivances before alluded to, for spreading all 
classes of organic beings over the earth ... it is evident that considerable 
spaces, how the most habitable on the globe, would soon as devoid of fife as 
are the Alpine snows, orthe dark abysses ofthe ocean, or the moving sands 
ofthe Sahara (Lyell, I 832, V II: 159). 

Asl, las capacidades de difusion y migracion les son indispensables a 
los seres organicos, no para expandir su area de distrubucion, aunque si 
para repoblar las localidades donde han sido desplazados por los ince¬ 
santes cambios de la superficie terrestre. La funcion de las capacidades 
dispersorias de los organismos, lo mismo que de los agentes que los 
dispersan, no es pues extender sus areas de distribucion m producir 
mezclas entre habitantes de diferentes provincias, sino tan solo evitar la 
extincion local. Con este razonamiento se puede explicar el aparente 
contrasentido de la existencia de regiones estables y bien delimitadas a 
pesar de la prodigiosa capacidad de dispersion de los organismos. 

Los efectos que tienen los cambios geograficos sobre la distribucion 
de especies son principalmente dos: promover o retardar su migracion, 
y alterar las condicionesflsicas de las localidades que habitan. Lyell cons- 
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truye un escenario hipotetico sobre bs efectos que traeria un hundi- 
miento del Istmo de Centroamerica, Tal fenomeno no solo permitiria la 
migracion e intermezcla de las especies marinas, sino cambios notables 
en las corrientes oceanicas, en la temperatura de las aguas y en la can- 
tdad y distribucion de la precipitacion. Sin embargo, una conclusion que 
resalta Lyell es que si bien la operacion de las causas organicas es unifor¬ 
me, su efecto sobre los seres organicos es muy irregular, al menos para 
periodos de tiempo relativamente limitados. As! por ejemplo, razona 
que: /I new archipelago might be formed in the Mediterranean, the Bay of 
Biscay, and a thousand other local ties, and may produce less important 
events than one rock which should rise up beween Australia and Java so 
placed that winds and currents might cause an interchange of the plants, 
insects, and birds, ofthe latter countries (Lyell, 1832, VII: 165). 

Lyell sigue desarrollando la tesis de la extincion como parte de los 
procesos naturales y expone sus razones contra la doctrina transmu- 
tacionista. En sfntesis, la extincion es consecuencia de dos caracteristicas 
de la naturaleza: la adaptacion de las especies a las peculiaridades flsicas 
de las areas que habitan, y los incesantes cambios en la geografia del 
globo: There are always some peculiar and characteristic features in the 
physical geography of each large division of the globe, and on these 
peculiarities the state of,i’lmi and vegetable life is dependent. If, therefore, 
we admit incessant fluctuation in the physicalgeo graphy, we must, at the 
same time, concede the successive ofterrestrial and aquatic species to be 
part ofthe economy of our system {V.ye\\, 1832, VII: 168) 

Tan solo se requiere seguir las consecuencias logicas de lo dicho 
sobre las estaciones y las habitaciones, con sus cambios incesantes, para 
concluirque: the species cannot be immortal, but must perish one after 
the other, like the individuals which compose them (Lyel, 1832, VII: 169). 
Solo puede evadirse este resultado cuando se recurre a hipotesis tan 
peregrinas como lade Lamarck, who imagined, as we have before seen, 
that species are each of them endowed with indefinite powers ofmodifying 
their organization, in conformity to the endless changes of circumstances to 
which they are exposed (Lyel, 1832, VII: 169). 

A Lyell le parece que en vez de recurrir a especulaciones abstractas, 
como las de Lamarck, mejor seria atenerse a los hechos conocidos. Con¬ 
tra la tesis transmutacionista del naturalista frances, argumenta que cual- 
quier alteracion de las condiciones flsicas puede ser aprovechada por es¬ 
pecies oportunistas, antes de que otras especies que se ven perjudicadas 
por los cambios tuvieran tiempo de adaptarse gradualmente a ellos. El 
cambio en la orgamzacion de los individuos que propone la teoria 
lamarckiana como respuesta a cambios ambientales, implica un proceso 
que se lleva un tiempo dilatado. Las especies no tendrian oportunidad de 
irse adaptando paulatinamente porque otras ya presentes con ventajas 
para medrar bap las nuevas circunstancias, invadirian el espacio y las des- 
plazarian. De esta manera, Lyell califica a la tesis de Lamarck de mera 
especulacion abstracta, contradicha por los hechos: Lamarck appears to 
have speculated on the modifications to which every variation of external 
circumstances might give rise in the form and organization ofspecies, as if 
had indefinite periods oftime ofhis command, not sufficiently refecting that 
revolutions in the state ofthe habitable earth, whether by changes of climate 
or any other condition, are attended by still greater fluctuations in the relative 
condition of contemporary species. They can avail themselves of this alterations 
m their m the favour instantly, and augment their numbers to the injury of 
some other species; whereas the supposed transmutations are only assumed 
to be brought about by slow and insensible degrees, and in a lapse of ages, 
the duration of which is beyond the reach of human conception (Lyell, 1832, 
VII: 173). It is idle to dispute about the abstract possibility ofthe conversion 
of one species into another, where there are known causes so much more 
active in their nature, which must always interveing and prevent the actual 
accomplishment of such conversions (Lyell, 1832, VII: 175). 

Un claro ejemplo de como una especie decae en el lugar que pre- 
viamente habitaba cuando cambian las condiciones y tiene que conten¬ 
der contra otra especie mas vigorosa, se encuentra en la especie huma- 
na. Para Lyell es muy claro que el proceso de extermmio de los coloni- 
zadores ingleses es completamente natural: In this case the contest is 


merely between two different races, each gifted with equal capacities of 
improvement - between two vaneties, moreover, of a species which exceeds 
all others i nits aptitude to accommodate its habits to the most extraordinary 
vanations of circumstances. Yet few future events are more eertam than 
the speedy extermination of the Indians of North America and the savages 
ofNew Holland m the course of a few centuries, when these tribes will be 
remembered only inpoetry and tradition (Lyell, 1832, VII: 175). 

Despues de analizar el fenomeno de la extincion y establecerlo como 
un hecho natural, Lyell concluye su modelo sobre el mundo ammado 
enfocandose sobre el proceso opuesto, es decir, laformacion de espe¬ 
cies. Asi termina por darle simetria a su sistema. Si las especies que 
ahoraconocemos deben morir ineludible y sucesivamente, pues, como 
dice Buffon, el tiempo pelea en su contra, fcuales son los procesos res- 
ponsables de restablecer el numero de especies? zEl numero total de 
especies va disminuyendo gradualmente hasta que llega un perfodo en 
el que se manifiesta un gran poder creativo, o bien se van formando 
especies continuamente? Tales son las preguntas que intenta resolver 
Lyell en el capftulo XI. 

Hay que tomar en cuentaqueel problemadelorigen de las especies 
se consideraba un asunto espinoso, ademas de ajeno a lafilosofla natural, 
propio mas bien de lateologia natural. De entrada, Lyell plantea la dificul- 
tad del problema: es mas facil demostrar la extincion de una especie que 
anteriormente fue numerosa, que demostrar el origen de una nueva, 
que comienza en un solo punto a partir de una pareja de individuos. 

A lo largo de la historia, seiiala Lyell, ciertamente cada vez se han 
ido descubriendo mas especies, aun en los paises mas civilizados, aun- 
que es diflcil conjeturar si antes habian pasado desapercibidas o recien- 
temente llegaron por migracion. Pero habria que deslindar este hecho, 
que quiza solo revela que en el pasado nuestra ignorancia sobre la na¬ 
turaleza era mayor que en el presente, del punto de interes: tse siguen 
formando especies? Para Lyell, la pregunta pertinente seria: ?Que evi¬ 
dences razonables habria que buscar para suponer que se esten origi- 
nando nuevas especies? Responde que una seria el que se registrara 
repentinamente una nueva especie perteneciente a un grupo bien es- 
tudiado, por ejemplo, un cuadrupedo o una especie de arbol en paises 
que han sido investigados profusamente, y que se demostrara ademas 
que no habitan en otras regiones, verificando que no existen registros 
anteriores de ella: ... that within the last two or three centuries some 
forest tree or new quadruped might have been observed to appeared 
suddenly in those parts of England or France which had been most thoroughly 
investigated; - that naturalist might have been able to shew that no such 
being inhabited any other region ofthe globe, and that there was no tradition 
of anythingsimilar ha ving before been observed in the district where it had 
made its appearance (Lyell, 1832, VII: 180) 

Sin embargo, existe un elemento que dificulta grandemente tener 
evidencia positiva de la creacion de nuevas especies: no se conocen las 
tasas de extincion ni de origen de especies. Lyell hace las siguientes 
conjeturas para ilustrartal dificultad. Supone primero que latasa de crea¬ 
cion y extincion fuera de una especie cada ario. Seiiala luego el gran 
desconocimiento que hay sobre la diversidad organica y hace notar que 
tan solo de animates microscopicos se calcula que hay entre uno y dos 
millones de especies, y que en el oceano debe haber todavia un nume¬ 
ro mayor de especies desconocidas. Si la extincion y la originacion estu- 
vieran uniformemente distribuidas tanto en el espacio como entre los 
diferentes grupos de plantas y animates, resultaria que entre los mami- 
feros terrestres de la Gran Bretaria, de los cuales existe una especie por 
280 de todos los demas grupos, se requeririan unos ocho siglos para 
que se extinguiera una especie de mamifero y apareciera otra en toda 
el area de Europa. Por ello, la evidencia empirica seria muy dificil de 
obtener. Solo despues de tener registros completos de la diversidad 
organica a lo largo de muchos arios se contaria con informacion clara 
para llegar a conclusiones positivas. Sin embargo, desafortunadamente 
no se contaba con registros historicos sistematicos de la diversidad. 

Luego de plantear este panorama desesperanzador, Lyell termina 
serialando que la unica evidencia disponible que puede dar luz sobre el 
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origen de especies es el registro fosil. Establece as! el programa a seguir: 
solo ordenando temporalmente a las especies fosiles y conociendo bien 
su taxonomia, se podria saber cuales se han extinguido y en que perio- 
do vivieron. Disponer de esta informacion permitiria resolver una gran 
pregunta: si las especies se originaron de manera simultanea o sucesiva. 
Asi termina su analisis sobre la distribucion organica. 


Condusiones 


Se ha hecho notar que en el modelo de cambios organicos elabo- 
rado por Lyell hay dos conceptos centrales y recurrentes: la adaptacion 
y la extincion. Las especies son entidades que continuamente se extin- 
guen y que van siendo remplazadas por otras nuevas, Extincion y crea- 
cion son procesos determinados totalmente por los requerimientos 
adaptativos de las especies (Hodge, 1990). De la misma forma en que 
una especie se extingue porque su capacidad limitada de cambio no le 
permute adecuarse a los cambios perennes de las circunstancias, asi tam- 
bien cuando una especie es creada, el lugar y el tiempo en el que se 
origina son los apropiados para que pueda medrar y florecer. Esa capa¬ 
cidad limitada de modificacion es contraria a la tesis lamarckiana de cambio 
organico ilimitado de los linajes. 

Tambien merece destacarse que desde un inicio, a Lyell le interesa 
la distribucion de los seres vivos como un medio para conocer las leyes 
que rigen la dinamica del mundo organico, El estudio de como se re- 
parten espacialmente los seres animados le parece importante en tanto 
que puede ayudar a resolver las preguntas que le parecen fundamenta- 
les: tson las especies entidades de duracion ilimitada o bien se extin- 
guen 7 , Ise originan de manera simultanea o sucesiva? Sin embargo, no 
es de la biogeografia de donde obtiene las respuestas a estas 
interrogantes. Su modelo sobre el reino animado esta ya preconcebido 
como una extension de su sistema umformitarista sobre el mundo fisi- 
co: asi como los continentes se levantan y desgastan hasta desaparecer 
en ciclos incesantes, las especies se crean para extinguirse, en un pro- 
ceso sin direccion determinada. La adaptacion de los organismos a sus 
estaciones determina tanto su origen como su extincion. De este modo 
tesulta que la biogeografia de Lyell no es mas que una parte, y por 
cieito no la mas importante, de su sistema general. 

La intencion de Lyell fue aplicar sus principios gradualista y antiprogre- 
siomsta al mundo organico. Las especies surgian y se extinguian de for¬ 
ma paulatina a lo largo del tiempo. No habia por tanto, periodos de 
generacion m de extincion masiva. Tampoco aceptaba que la genera- 
cion de especies siguiera una tendencia progresiva hacia una mayor 
perfeccion La idea sostenida por Lamarck de un cambio organico pro- 
gresivo fue criticada acremente por Lyell. El hecho empirico era que en 
una secuencia estratigrafica se apreciaba una progresion que iba desde 
los invertebrados simples en los estratos mas antiguos y seguia con pe- 
ces, anfibios, reptiles y mamiferos, cada uno en estratos sucesivamente 
mas recientes. No obstante, Lyell sostenia que esa tendencia hacia una 
mayor perfeccion era ilusoria. Cada grupo habria surgido y se habria 
extinguido repetidamente, y estos mismos procesos ciclicos continua- 
rian ocurriendo en el futuro. Elio lo explicaba con dos tesis centrales de 
su sistema: el determinismo ecologico y la circularidad de los cambios. 
De acuerdo con la primera, los seres organizados mantienen una per- 
fecta adaptacion con su entorno fisico. La segunda supone que los cam¬ 
bios en las caracteristicas fisicas del globo, como el clima y la geografia, 
cumplen ciclos largos. De ello se sigue que los mismos grupos de orga¬ 
nismos apareceran de tiempo en tiempo, como las constelaciones, cuan¬ 
do las circunstancias les sean propicias. Las especies ya no seran las 
mismas, pero los grupos persistiran en ciclos sin fin. 

Hay una inconsistencia que Lyell no resuelve en su explicacion 
biogeografica: por un lado acepta como descubrimiento de la mayor 
importancia el reconocimiento de regiones de endemismo, y a pesar 
de que ese patron no se explica por mera adecuacion entre organis¬ 
mos y ambiente, su causa ya no se indaga despues. De manera contra- 


dictoria, insiste en un determinismo ecologico al afirmar explicitamente 
que cuando una especie es creada, el lugar y tiempo en que se origina 
estan determinados por las condiciones que le son adecuadas para flo¬ 
recer (Hodge, 1990). Su atencion se dirige principalmente a exponer la 
influencia de las condiciones inorganicas y organicas sobre las estacio¬ 
nes de las especies. La explicacion que da sobre el patron biogeografico 
mas relevante, es decir, la existence de habitaciones, queda reducida a 
dos ideas: (I) la suposicion que las especies se crean originalmente con 
una sola pareja (o un solo individuo en el caso de las que se reproducen 
asexualmente); y (2) que su mantenimiento se debe a la constante dis¬ 
persion de los organismos, proceso que contrarresta la extincion cau- 
sada por los incesantes cambios en las condiciones de existence combi- 
nada con la limitada capacidad de adaptacion de los organismos. Esto 
no deja de ser sorprendente, pues resulta que si bien Lyell aceptaba en 
principio que la dispersion no podia explicar la marcada regionalizacion 
biotica de la superficie terrestre, sino que por el contrario, tendia a rom - 
per el patron, termina siendo la causa de su mantenimiento. 

El rumbo que plantea para la investigacion biogeografica es explicar 
los casos excepcionales y aislados de dispersion, mientras que no inda¬ 
ga mas sobre lo que el mismo reconoce como el principal hecho empi¬ 
rico de la distribucion organica, es decir, la existencia de areas de 
endemismo. Tal investigacion tuvo que esperar mas de dos decadas 
para ser planteada porotro naturalista ingles, Philip Lutley Sclater, quien 
se pregunto por la relacion que guardaban entre si las diferentes regio¬ 
nes biogeograficas (Sclater, 1858). 

Se puede afirmar que no es precisamente la originalidad lo que re- 
salta en las ideas biogeograficas de Lyell. Es claro que los principios y 
conceptos centrales los retoma de autores anteriores, principalmente 
de Augustin de Candolle. Ello no sorprende si se considera que su inte- 
res principal es desarrollar una explicacion umformitarista del mundo, 
incluido su componente organico. Lo que si aporta es una exhaustiva 
recopilacion de los medios y mecamsmos de dispersion, tema que ex- 
pondria despues de manera notoriamente similar Damvin en El origen 
de las especies. 

El patron de explicacion mediante leyes mecamcas se intento app¬ 
ear a diversos campos del conocimiento. Sin embargo, en biologia no 
produjo resultados satisfactorios. Una de las razonesfue que el estudio 
de los sistemas biologicos sugeria invariablemente explicaciones 
teleologicas, Ademas, las explicaciones por leyes no abordan los proce¬ 
sos historicos, ya que en las explicaciones sobre los origenes de patro- 
nes o procesos naturales se tiende a recurrir no tanto a la accion de 
leyes invariables sino a causas contingentes, ademas que de manera 
inevitable sugieren la pregunta de cual es la razon de su existencia, con 
que fn se originaron. 

En el modelo de Lyell aparece una tension que se va a ir disolviendo 
con los trabajos de Darwin y Wallace. Esta tension tiene que ver con el 
modelo de explicacion entonces vigente, que evitaba abordar aspectos 
historicos. Por un lado, es precisamente Lyell quien introduce el concep- 
to de tiempo profundo en la geologia (Gould, 1992). Establecer la nocion 
de una Tierra inmensamente antigua no represento un cambio menor 
frente a la idea comun en la Inglaterra victoriana de un mundo cuyo ori¬ 
gen se remontaba apenas a algunos cuantos milenios. Sin embargo, ape- 
gandose a la influyente opinion de John Herschel, quien consideraba como 
no cientifica cualquier indagacion historica, Lyell evito adentrarse directa- 
mente en el problema del ongen de las especies, el "misterio de miste- 
rios", y a pesar de haber reconocido las divisiones biogeograficas como el 
principal patron de la distribucion organica, tampoco investigo las causas 
historicas particulares responsables de ese patron. 

Resulta asi que aunque Lyell estudia procesos historicos, como lo 
son los cambios que ha sufrido la superficie terrestre y la distribucion de 
los seres organicos, su sistema es marcadamente antihistorico (Martinez, 

1997), En un sentido muy importante, el uniformitarismo lyelliano im- 
plica una uniformidad de estado (Rudwick, 1972). Ello sigmficaque los 
cambios que han ocurrido durante millones de anos en la Tierra no 
siguen ninguna direccion en particular, por lo que no se puede distinguir 
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un estado inicial n uno final del planteta. Los cambios simplemente son 
continuos pero no progresivos, y producen ciclos recurrentes de enor- 
me duracion. La uniformidad de estado va a ser la premisa de la tesis 
geologica permanentista de Darwin, que concibe a los mares y conti- 
nentes como esencialmente estables. Los unicos cambios que acepta 
para mares y continentes son verticales, aunque a diferencia de Lyell, 
tanto el como Wallace van a sostener que en el mundo organico si hay 
una progresion, respaldados por la evidencia emplrica del registro fosil. 

Una opinion validada dentro de la tradicion mecanicista, compartida 
desde Newton hasta Lyell, fue que el investigar el origen mismo de las 
leyes inmanentes que operan en el mundo natural sobrepasaba la capaci- 
dad humana, por lo que intentarlo resultaba no solo inmodesto, sino ca- 
rente de sentido. El conocimiento cientffico quedo circunscrito a investi¬ 
gar como funcionaban las leyes naturales, no a como se originaban. De 
este modo, como sehala Martinez (1997): un defecto epstemo/ogico de la 
concepoon empinsta ss convirtid en lt idealmetodologico. 

La resistencia de Lyell por abordar procesos historicos es entendible 
porsu apego al modelode explicacion entonces aceptado. Este mode- 
lo mecanicista y determinista, que recurre a leyes naturales, habia surgi- 
do en contraposicion con el modelo aristotelico-escolastico, que apela- 
ba a explicaciones por causas finales. En el modelo mecanicista se bus- 
can leyes inmanentes, eternas, cuya vigencia trasciende las contingen- 
cias de los sucesos historicos. Lyell encuentra que la causa de los cam¬ 
bios en la distribucion orgamca son los cambios que han ocurrido en la 
fisonomia del paisaje terrestre, que han provocado a su vez cambios 
climaticos, los cuales se requiere entender para explicar la distribucion 
actual de los seres organizados, ya que el clima es el vinculo que media 
entre los reinos organico e inorganico. 

Los cambios en la fisonomia de la superficie terrestre son asi la cau¬ 
sa mecamca del cambio en las estaciones, es decir, en las condiciones 
fisicas inmediatas a las que se enfrentan las especies, y son las circuns- 
tancias particulares de las estaciones las que determinan el tipo de orga- 
msmos que pueden medrar en ellas. El interes fundamental de Lyell fue 
buscar las leyes generates que gobernaban la adaptacion, extincion y 
creacion de las especies (Hodge, 1990), semejantes a las leyes mecani- 
cas responsables de los movimientos regulares delosastros (Guillaumin, 

1997). Queda fuera de su concepcion de ciencia el investigar episodios 
particulares ocurridos en el pasado. 

Sin embargo, la aparicion de la teoria evolutiva iba a socavar el pa¬ 
tron de explicacion mecanicista, pues aunque abordaba un ambito vela- 
do a la filosofia natural al intentar explicar el origen de las especies, un 
proceso por defmicion historico, resulto altamente convincente. El mis¬ 
mo Lyell termino por dimitir, muy a su pesar, del antiprogresionismo 
intransigente que implicaba su uniformidad de estado ante la contun- 
dente evidencia de los estratos fosiliferos, y admitir que, al menos en el 
mundo organico, habia un cambio con direccionalidad (Gould, 1992). 
Es entonces a partir de que Darwin introduce explicaciones historicas 
en el mundo organico, que adquiere sentido el considerar episodios 
particulares de dispersion para dar cuenta de los patrones actuates de 
distribucion organica. 
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La obra biogeografica de Alfred Russel Wallace. Parte I: 

Su viaje a la Amazonia y sus primeras ideas sobre distribution 

Alfredo Bueno Hernandez y Jorge Llorente Bousquets 


En otohode 1847 elsenorA. R. Wallace, que posteriormente alcanzo gran fama en relacidn con la teorla darwlniana 
de la Seleccion Natural, me propuso una expedicldn conjunta al rio Amazonas con el proposito de estudlar la hlstoria 
natural de sus mar genes; el plan conslstia en hacernos por nuestra cuenta de una coleccidn de objetos..., y reunir 
hechos, como lo expresaba el senor Wallace en una de sus cartas, 'a fin de resolver el problema del origen de las 
especies', un tema sobre el que hablamos sostenidoamplias conversaclones por carta y de viva voz. 


E I proceso por el cual surgio y se constituyo el modelo dispersionista, 
desplazando a otras explicaciones alternativas sobre la distribucion orga- 
mca y validandose como el modelo dominante de explicacion en la 
biogeografla historica, en si mismo es un episodio que reviste gran interes 
para la investigacion historica (Nelson, 1978; Brundin, 1988). Ademas, es 
un tema que se enlaza a lo largo de la constitucion de la biogeografla 
como disciplina autonoma de la biologfa y de sus propositos e intereses 
actuates (Nelson y Platmck, 1984). El dispersionismo representa una tra¬ 
dition en el estudio de la distribucion organica que se desarrollo vigorosa- 
mente en Inglaterra durante el siglo XIX y que mantuvo su continuidad 
entre los biogeografos neodarwimstas de este siglo, principalmente en los 
EUA (Nelson, 1978; Nelson y Ladiges, 2001). El inicio de esta tradicion 
puede acotarse de manera tentativa en los Principles of Geology de Lyell 
(1830-1833). A partir de esta obra y con el marco conceptual que le 
brmdaba su teoria de evolucion por seleccion natural, Darwin propuso 
un esbozo de modelo biogeografico bajo una concepcion inmovilista de 
la superficie terrestre, al cual Wallace dio un mayor sustento tanto empf- 
rico como teorico, El modelo biogeografico elaborado por Wallace mar¬ 
co el rumbo de la investigacion biogeografica y se constituyo en el enfo- 
que dominante entre los biogeografos neodarwinistas del siglo XX. No 
obstante, la biogeografla empezo a desarrollar su propio cuerpo teorico- 
conceptual previo a que apareciera la teoria darwinista de la evolucion. 
Antes que se afianzaran las ideas de Darwin y Wallace sobre la distribu¬ 
cion organica, ya se habian elaborado explicaciones diferentes sobre los 
principales patrones biogeograficos. 

Dentro de la literatura sobre la historia de la teoria darwiniana, se ha 
reconocido reiteradamente la importancia que tuvo la biogeografla en la 
genesis de la teoria de la seleccion natural (Ghiselin, 1969; Limoges, 1970; 
De Beer, 1971; Gruber y Barret, 1974; Mayr, 1976) y se ha recomenda- 
do explfcitamente examinar con mayor detalle la relacion entre el desa¬ 
rrollo de las ideas transmutacionistas y los datos de distribucion geografi- 
ca. Desde el inicio de sus ideas evolucionistas, Darwin siempre considero 
a la distribucion geografica como la evidencia empfrica mas fuerte a favor 
de la transmutacion de las especies. Antes de hacer publica su teoria, ya le 
habia explicado con amplitud su idea de la seleccion natural a Lyell, a 
quien le habia mostrado como los patrones de distribucion geografica 
podian explicarse adecuadamente asumiendo la hipotesis de la descen- 
dencia comun (Browne, 1995). No obstante, poco mas de 15 arios an¬ 
tes de la publicacion del Origen de las Especies de Charles Darwin, la pos- 
tura de Lyell era que los cambios en el mundofisico podrian conducir a la 
extincion de especies, pero no su transmutacion en otras mejor adapta- 
das al medio alterado (Lyell, 1842). 

A principios del siglo XIX se habian hecho avances notables en el 
estudio de la distribucion geografica de las plantas y los animates. Asi- 
mismo, el estudio de los estratos geologicos habia dejado en claro que 
durante la historia de la vida ocurrieron dos fenomenos importantes: la 
sucesion y la extincion de formas vegetates y animates. De esta manera, 
los avances en el conocimiento sobre la distribucion espacial y temporal 


H. W. Bates, 1863 

de los seres organicos provocaron especulaciones acerca de su origen. 
Las preguntas centrales de la biogeografla a principios del siglo XIX eran, 
primero, conocer la distribucion geografica de plantas y animates, y se- 
gundo, explicar sus causas. Esta ultima implicaba necesariamente consi- 
derar la dimension historica y, por tanto, preguntarse acerca del origen 
de las especies (Kitcher, 2001). 

Otra idea que tambien se ha sostenido con frecuencia en la literatu¬ 
ra neodarwinista afirma que la teoria de la seleccion natural fue deducida 
a partir de los hechos de la distribucion organica. Sin embargo, algunos 
estudioshistoriograficos(Bedall, 1968, 1988a,b; Kinch, 1980; Richardson, 
1981) han concluido que, contrariamente a esa idea empirista, el princi- 
pio de la seleccion natural no se dedujo directamente a partir de los he¬ 
chos de la distribucion organica, sino que mas bien estos podian explicar¬ 
se bajo una hipotesis transmutacionista, incluso antes de que se desarro- 
llara una explicacion convincente sobre el mecanismo del cambio organi- 
co. En contraste, los patrones biogeograficos resultaban caprichosos bap 
la doctrina creacionista y la tradicion de la Teologia Natural, que en parti¬ 
cular era influyente en Gran Bretana. Asi, con el surgimiento de las ideas 
transmutacionistas y bajo la presuncion de que la disposicion de tierras y 
oceanos habia permanecido basicamente igual a lo largo de bs periodos 
geologicos, surgio una disyuntiva: la distribucion actual de los organismos 
podia explicarse mediante la dispersion desde centros especificos de crea- 
cion o bien mediante la dispersion desde centros en donde habitaban las 
especies ancestrales que cambiaban con el tiempo. 

Bajo esta perspectiva, surge una serie de preguntas de interes his- 
torico: icomo fue que las ideas alternativas al dispersionismo fueron 
relegadas, a pesar de que ya Augustin de Candolle, Lyell y Hooker ha¬ 
bian llegado a la importante conclusion que ni las capacidades dispersorias 
de los taxones ni los posibles episodios de dispersion explicaban satis- 
factoriamente la afinidad entre areas marcadamente discontinuas 
(Brundin, 1988)? ?Por que no se siguio investigando sobre esta linea 
durante todo el periodo darwiniano-wallaceano, y se soslayo la pro- 
puesta de Sclater de buscar las divisiones ontologicas (es decir, 
genealogicas) de la superficie terrestre? iComo fue que Wallace paso 
de una aceptacion calurosa de las regiones propuestas por Sclater, a 
considerarlas despues como meros artefactos de utilidad pedagogica, y 
cuanta fuerza tuvieron los ‘hechos biogeograficos’ en la decision de ele- 
gir un modelo en vez de otro, o que tanto influyo el conocimiento 
factico biogeografico para que Darwin y Wallace optaran por un mode¬ 
lo dispersionista y rechazaran los modelos extensionista y creacionista? 
iCuales fueron las condicionantes sociologicas, culturales y academicas 
que determinaron la prevalencia del modelo darwiniano-wallaceano? 
iPor que, habiendo presentado Augustin de Candolle desde la primera 
mitad del siglo XIX un sistema de regiones de endemismo, concebidas 
como entidades con identidad propia tanto historica como biologica, 
terminaron porentenderse, bajoel esquema de Darwin-Wallace, como 
meros agregados azarosos de taxones con historias particulars e inde- 
pendientes de dispersion? (Nelson, 1978). El ensayar respuestas a las 
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interrogantes anteriores resulta de interes en tanto que las reconstruc- 
ciones historicas proporcionen un contexto para juzgar las diferentes 
explicaciones sobre la distribucion organica. 

Una de las intenciones principales de este trabajo es invertir el en- 
fcque: mientras que ya se ha tratado extensamente el asunto de como 
la biogeografia influyo de forma decisiva en la elaboracion de la teoria 
evolutiva, aqui se trata de mostrar como el modelo evolucionista condi- 
ciono las ideas biogeograficas y la aceptacion de un modelo dispersionista, 
que en su version mas refinada se debe a Wallace, pues aunque se 
reconoce que los datos sobre distribucion organica fueron en un princi- 
pio el sustento empirico mas importante para las ideas transmutacionistas 
tanto de Darwin como de Wallace, finalmente estos naturalistas termi- 
naron por interpretar la informacion biogeografica en funcion del mo¬ 
delo de evolucion porseleccion natural. 


Algunas concepciones biogeograficas en la primera mitad del sig|o XIX 


Durante la primera mitad del siglo XIX, uno de los temas mas de- 
batidos en la filosofia natural era que tanto intervenia Dios sobre los 
fenomenos naturales (Kinch, 1980). Por un lado, algunos autores, como 
Sclater y Agassiz, mantenian que las distribuciones disyuntas se explica- 
ban mediante actos independientes de creacion. La misma especie ha- 
bia sido creada en areas separadas. De acuerdo con la doctrina del 
diseno, Sclater argumentaba que no habia ninguna necesidad de que las 
especies emigraran, pues habian sido creadas con el diseno adecuado 
para estar perfectamente adaptadas a las areas que ocupaban en la ac- 
tualidad. Porotro lado, naturalistas como Pritchard y Lyell, al estilo hers- 
cheliano, buscaban explicar los fenomenos naturales mediante leyesfi- 
sicas y se oponian a incluir intervenciones divinas en la explicacion. 

Kitcher (2001) ha caracterizado cuatro hechos biogeograficos que 
requerian explicarse por los naturalistas de la primera mitad del siglo 
XIX, El primero es el de la vecindad, y consiste en que hay especies 
similares que ocupan areas vecinas; el segundo es el de las barreras, y 
es esencialmente similar al anterior, solo que entre las especies simila¬ 
res vecinas existe una barrera que no pueden sobrepasar los organis- 
mos mediante sus propias capacidades dispersorias; el tercero es el de 
las poblaciones coespecificas disyuntas, y consiste en una especie cuyas 
poblaciones estan ampliamente separadas; el ultimo es el de los orga- 
msmos introducidos que desplazan a los nativos. El creacionismo podia 
explicar plausiblemente los tres primeros. Bajo la premisa que hay una 
adecuacion entre las caracteristicas propias de cada especie y el lugar 
que habitan, se puede suponer que las especies que habitan areas veci¬ 
nas son similares porque las condiciones flsicas de las areas tambien son 
similares, Por tanto, pueden suponerse creaciones de especies simila¬ 
res en areas contiguas, ya sea que esten o no separadas por barreras, 
De igual modo, las distribuciones disyuntas pueden explicarse por actos 
independientes de creacion, ya sea porque la misma especie ha sido 
creada en las areas que les son adecuadas dejando grandes hiatos espa- 
ciales o bien porque habiendo sido creadas en un solo centra, sus miem- 
bros se han dispersado hasta encontrar otras areas distantes que les 
son propicias. Sin embargo, la idea de la adecuacion perfecta entre las 
caracteristicas de los orgamsmos y el area que habitan quedaba clara- 
mente contradicha por los casos de especies introducidas que despla- 
zaban a las especies nativas. 

A mediados del siglo XIX, Edward Forbes (1846) publico un articu- 
lo que llamo la atencion de los naturalistas britanicos. En este hipotetizo 
la existencia de conexiones anteriores entre las islas britamcas y el con- 
tmente europeo. Tales puentes prehistoricos, junto con los cambios 
climaticos producidos por las glaciaciones, podian explicar las extrarias 
distribuciones discontinuas que presentaban algunas especies. Sus ideas 
sobre las especies estuvieron influidas por sus creencias metafisicas 
tipologicas y por su religion anglicana (Egerton, 1972), Creia que sus 
estudios sobre las especies vivas y fosiles le permitirian descubrir el plan 
de la creacion de Dios. Bajo ese tenor propuso un 'principio de polari- 


dad’, segun el cual habia una continuidad de formas entre las especies, 
aunque esta continuidad era el supuesto resultado de un plan de crea¬ 
cion mas que de evolucion. Postulo dos periodos principales de crea¬ 
cion, a los que nombro ‘paleozoico’ y 'neozoico', y afirmo que habia un 
paralelo funcional entre las especies de estas dos epocas. Las especies del 
paleozoico habian sido remplazadas por las del neozoico, aunque man¬ 
tenian el mismo papel dentro de la economia de la naturaleza. Forbes ya 
habia atacado anteriormente el concepto de evolucion en dos resedas 
anonimas, una sobre los Vestiges of Creation de Robert Chambers y otra 
sobre el Discourse de Adam Sedwick. En un trabajo postumo sobre la 
historia de bs mares europeos, mantuvo su postura antievoluciomsta e 
hizo una denodada defensa de los centres de creacion 

Tambien a mediados del siglo XIX, el eminente botamco Joseph 
Dalton E-looker resalto la semejanza notable entre las floras de America 
del Sur, Nueva Zelanda y Australia, y sugirio la misma explicacion que 
Forbes, es decir, la existencia de antiguas conexiones (puentes terres- 
tres). Postulo la existencia de un continente circumpolar hipotetico y re- 
chazo la hipotesis alternativa de Darwin, quien explicaba las semejanzas 
floristicas mediante el transporte de semillas por las corrientes marinas, el 
viento y las aves. Sin embargo, posteriormente cambio sus puntos de 
vista y de manera gradual se fue convenciendo de las ideas de Darwin, 
con quien manteniaunaestrecha amistad. En su ensayo introductorio a la 
flora de Nueva Zelanda, que se publico en 1853, E-looker sostenia la 
permanencia de las especies como requisito para la practica taxonomica, 
posicion que reafirmaria un aho despues en su trabajo sobre la flora indica 
(Desmond, 1972). Aunque aceptaba que las especies habian sido crea¬ 
das con un cierto grado de variabilidad, las seguia considerando como 
creaciones defimdas y fijas. Sin embargo, en una reseria que escribio en 
1856 sobre la Geographie Botanique Raisonnee de Augustin De Candolle, 
E-looker ya manifestaba sus dudas sobre la creencia que mantenia De 
Candolle acerca de que la mayoria de las especies fueron creadas tal y 
como ahora existen, y aceptaba que la teoria de la transmutacion permi- 
tia una mejor explicacion sobre el ordenamiento geografico de las espe¬ 
cies, los generos y los ordenes naturales. No obstante, razono que la 
teoria de la transmutacion no podria esclarecer el problema del origen de 
las especies, pues solo afirmaba un desarrollo progresivo, sobre el cual el 
estudio de las plantas no daba ninguna evidencia a favor y si muchas en 
contra. Asi, el recurrir a vastas extensiones prehistoricas de tierra emergida, 
como explicacion de las distribuciones disyuntas, era comun entre los 
naturalistas ingleses de mediados del siglo XIX (Fichman, 1977). 

Poco despues de la publicacion de El Origen de las Especies. E-looker 
se convirtio en un decidido epigono del darwinismo. En el ensayo 
introductorio a la Flora Tasmaniae acepta ya, aunque con ciertas reser- 
vas, la teoria de la evolucion mediante seleccion natural. Finalmente 
cambio su explicacion sobre la distribucion geografica de las floras aus- 
trales apegandose a 'las consecuencias 1 de la teoria de la descendencia 
con modificacion. Sostuvo que su conversion teorica habia ocurrido 
debido exclusivamente a su propia investigacion sobre la distribucion 
vegetal y en una conferencia que dio arios despues, On Insular Floras. 
acepto que la propuesta alternativa de Darwin de la migracion 
transoceanica ofrecia una mejor explicacion racional. En su monografia 
clasica Outlines of the distribution of Arctic Plants, publicada en 1862, 
incluso intento demostrar que la vegetacion de Escandinavia habia 
migrado a traves de Asia y America (Desmond, 1972). 

Retomando una conclusion que ya habia avizorado desde el siglo XVIII 
Buffon, y formalizada por Augustin De Candolle, tanto Lyell como Darwin e 
incluso Wallace tenian en claro que la distribucion organica no podia expli¬ 
carse satisfactonamente atendiendo solamente a las condiciones ambienta- 
les como postulaba Linneo. La distribucion de plantas y animates no mos- 
traba ninguna relacion simple y directa con las condiciones flsicas (Richardson, 
1981). De Candolle (1820) habia hecho la distincion conceptual entre esta- 
c/ones, para refenrse a las condiciones flsicas locates en las que vivian los 
diferentes tipos de orgamsmos, y habitaciones, que correspondian a lasgran- 
des regiones biogeograficas. Los organismos no estaban distribuidos capri- 
chosamente sobre la superficie terrestre, sino que podian distinguirse gran- 
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des areas caracterizadas por tipos de organismos que habitaban exclusiva- 
mente cada region biogeografica. Recogia asi el pnncipio o ley de Buffon. 

El concepto de regiones y de areas de endemismo se consolido pri- 
mero con los trabajos de Augustin y Alphonse de Candolle sobre 
fitogeografia y el trabajo zoogeografico de Sclater. Sin embargo, dentro 
de la Concepcion dispersiomsta de Darwin y Wallace, no se considero 
como conocimiento biogeografico meritorio investigar la propuesta de 
Sclater de buscar las divisiones ontologicas de la superficie terrestre y sus 
interrelaciones, porque suponia la premisa que existian areas diferentes 
de creacion; otra de las hipotesis que se manejaba a mediados del siglo 
XIX era suponer la existence de grandes puentes ahora subsumidos, 
como llego a sugenr Hooker, por lo que desde el punto de vista logico 
pueden distinguirse dos explicaciones no dispersionistas para las areas de 
endemismo que competian con el modelo de Darwin y Wallace, una 
creaciomsta y otra extensionista. Ninguna de las dos podia ser aceptada 
por la tradicion a la que pertenedan Lyell, Darwin y Wallace, que tenia 
como valores la busqueda de causas verdaderas, el actualismo y el 
empirismo. El modelo de seleccion natural prometio un valor heuristico 
tan grande que ya en el siglo XX, a los biogeografos de la tradicion 
neodarwinista les resulto irrelevante estudiar patrones antes que proce- 
sos. El proceso continuo de evolucion en el tiempo y en el espacio bajo 
una vision dispersionista, dejaba un patron con areas de endemismo apa- 
rentes, que no eran fijas y que se irian desdibujando hasta remplazarse 
por otras segun el modelo darwiniano. El pensar en otras causas de ori- 
gen geologico como explicacion de los patrones, no relacionadas directa- 
mente con el proceso de evolucion, fue desechado por los biogeografos 
de la tradicion darwinista. Esa es la respuesta posible que podria darse 
preliminarmente al planteamiento de Nelson (1978), quien se pregunta- 
ba por que no se habia seguido la propuesta de Sclater de que cada inves- 
tigador, con el grupo de su especialidad, propusiera las regiones ontologicas 
en que se dividia la Tierra y sus interrelaciones respectivas. 


La obra biogeografica de Alfred Russel Wallace 


Alfred Russel Wallace (1823-1913) jugo un papel central en el desarro- 
llo de las ideas biogeograficas de la segunda mitad del siglo XIX. Su trabajo 
clasico sobre la distribucion geografica de los animates (Wallace, 1876) se 
reconoce como la version mas pulida de la biogeografia dispersionista. Sin 
embargo, el juzgar a toda la obra biogeografica de Wallace tan solo como 
un apoyo empirico para lateoriade la evolucion por seleccion natural (v.gr. 
Bowler, 1995) simplifica excesivamente la complejidad de sus concepcio- 
nes biogeograficas. Del mismo modo, el concebir su investigacion 
biogeografica como el desarrollo gradual del modelo dispersionista conlleva 
un sesgo historico que pasa por alto las importantes diferencias y cambios 
que ocurneron en sus concepciones sobre la distnbucion organica a lo lar¬ 
go de su obra. Hay que resaltar que Wallace transito desde una postura 
extensionista (sensu Fichman, 1977) en sus primeros trabajos sobre distri¬ 
bucion orgamca (Wallace, 1855, 1857), hasta terminar por convertirse en 
un celoso defensor del permanentismo, que era la posicion de partida que 
sostenia Darwin. El analizar precisamente ese transito y cuales fueron las 
causas posibles de sus cambios de ideas es uno de los propositos centrales 
de esta investigacion. En este trabajo en particular se aborda la primera 
etapa del pensamiento biogeografico de Wallace mediante el analisis de los 
trabajos que realizo en su expedicion a los rios amazonicos. 


Wallace y su viaje al Amazonas 


Generalmente, los rios no determinan la distribucion de las 
especies, pues cuando son pequehos, son pocos los animales 
que no pueden pasarlos; pero en el caso de los rios muy gran¬ 
des. .., trazan los limites que determinan la extension de muchos 
animales en todos los ordenes. 

A. R. Wallace, 1853b 


Se pueden distinguir tres etapas principales en la evolucion del pen¬ 
samiento biogeografico de Alfred Russel Wallace, de acuerdo con sus 
viajes y trabajos producidos. La primera surge de su primer viaje como 
naturalista recolector a los rios amazonicos. Posteriormente, en una 
segunda etapa, elabora un modelo biogeografico ya mas pulido y con 
mas ejemplos durante su viaje al Archipielago Malayo. En su ultima eta¬ 
pa, a su regreso de Indonesia, incorporo nuevas ideas en relacion con 
las distribuciones insulares y la integracion de su gran obra sobre la dis¬ 
tribucion de los animales. En este trabajo se analizan las primeras con¬ 
cepciones biogeograficas de Wallace, En particular se analiza su trabajo 
Unanarracion de viajes pore!Amazonas y el Rio Negro( 1992) y los arti- 
culos que publico entre I 850 y 1854 a partir de sus experiences en la 
Amazonia (Wallace, 1850, I 852, I 853a, I 854). La extensa obra de 
Wallace sobre la distribucion geografica de los animates (Wallace, 1876) 
representa asi la version mas refinada del modelo dispersionista y un 
cambio respecto a las dos primeras etapas aquf concebidas. Este mode¬ 
lo surge en la segunda mitad del siglo XIX y se va a constituir como el 
modelo dominante de explicacion sobre la distribucion organica. Pero 
ademas, siendo la obra biogeografica mas importante de Wallace, por 
su extension y su profundidad, resulta idonea para analizar el nucleo del 
modelo dispersionista original. Asf, en este primer trabajo solo se inten- 
ta hacer una caracterizacion y un analisis de los primeros conceptos 
sobre distribucion organica alcanzados por Wallace. 


La formation de Wallace 


Se ha dicho que sin Wallace no habria Darwin (Myers, 1992), pues 
sin la famosa carta que le envio desde el Archipielago Malayo, Darwin 
no se hubiera visto obligado a hacer publicas sus ideas transmutacionistas. 
Alfred Russel Wallace se destaco como un hombre de accion y tambien 
como un hombre de ideas. Chesterton lo considero como uno de los 
dos candidatos al tftulo de el personaje mas importante del siglo XIX (el 
otro era el poeta Walt Whitman), admirando en el una mezcla enigma- 
tica de materialismo y misticismo (Berry, 2000). Realizo dos grandes 
expediciones, una al Amazonas y otra al Archipielago Malayo, en las que 
invirtio 12 ahos de su vida. Escribio 24 libros, 220 articulos, mas de 140 
reserias y una serie de cartas en la revista britanica Nature (Smith, 
www.wku.edu—smithch/). En el campo intelectual sus principales inte- 
reses fueron la evolucion de las especies, la distribucion geografica de 
los seres vivos, el mejoramiento de las condiciones de vida de los po- 
bres y el estudio del espiritismo. 

Wallace nacio en Usk, Monmouthshire, Gales, el 8 de enero de 
I 823. Crecio entre la incertidumbre economica y las mudanzas cons- 
tantes. Fue el octavo de nueve hijos. Apenas a los 14 ahos tuvo que 
dejar la Grammar Schoole n Hertford, cuando se agotaron los fondos 
familiares. En 1837 lo enviaron a Londres con su hermanojohn, como 
aprendiz de carpintero. Alii tomo cursos en el Working Men's Institute. 
donde conocio tanto el socialismo utopico de Robert Owen como las 
ideas sociales de Malthus. Bajo la premisa que los individuos eran pro- 
ducto de las circunstancias, Owen sostenia que las estructuras sociales 
podian transformarse para promover la libertad en vez de la esclavitud. 
Era una idea particularmente atractiva en un tiempo en que la revolu- 
cion industrial habia producido desempleo, explotacion y pobreza en la 
Gran Bretana. Segun Owen, la educacion y el conocimiento redimirian 
a la clase trabajadora y conducirian a una mejora progresiva fisica, moral 
e intelectual de la humamdad. El pensamiento de Owen sin duda tuvo 
influencia indeleble en Wallace, que lo manifesto en numerosos escri- 
tos sobre las mejoras que podian hacerse por la clase obrera. Ya con 
gran reputacion como naturalista, en la decada de los setentas se 
involucro en el movimiento de nacionalizacion de la tierra, siendo nom- 
brado el primer presidente de la Land Nationalization Soc/etyy, en 1890, 
se manifesto abiertamente como adherente del socialismo. Tambien 
fue durante la epoca temprana de su vida en Londres, en los ahos trein- 
tas, cuando adopto su agnosticismo religioso y su rechazo por las expli- 
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caciones metaffsicas de la naturaleza (McKinney, 1972). Esa imagen 
de Wallace como naturalista librepensador y agnostico merece un co- 
mentario. Durante la segunda mitad del siglo XIX se desarrollaban 
simultaneamente dos corrientes en la Inglaterra Victoriana: (I) la se- 
cularizacion de las principals areas del conocimiento, y (2) el rompi- 
miento con un nucleo intelectual comun que unificaba conceptos re- 
ligiosos, morales y cientlficos (Smith, 1972). A pesar de su temprano 
agnosticismo y su rechazo por el cristianismo ortodoxo, Wallace cam- 
bio su forma de pensar en la decada de los sesentas y termino por 
oponerse a hacer una separacion tajante entre conceptos cientlficos y 
eticos al incorporar un elemento teleologico para explicar la evolu- 
cion de las facultades mentales del hombre. Contra la nocion comun 
que la teorla de la seleccion natural elimino las causas finales de las 
explicaciones biologicas, al menos Wallace intento reconciliar las ten- 
siones entre las demandas eticas y cientlficas. Por su parte, Darwin se 
cuido de aceptar intervenciones milagrosas en su modelo de evolu- 
cion y lamento el giro metaflsico en el pensamiento evolutivo de 
Wallace (McKinney, I 972; Smith, I 972). 

Posteriormente, Wallace se fue a vivir con otro de sus hermanos, 
William, quien era agrimensor. Con el aprendio a manejar instrumen- 
tos como el sextante, el compas y el teodolito. En el trabajo de campo, 
VWIace pudo conocer fosiles de primera mano y se intereso por el 
estudio de la historia natural, que desde entonces era su aficion. Apren¬ 
dio botanica de forma autodidacta y a los 21 afios consiguio empleo 
como maestro en la ciudad de Leicester, donde enseno ingles, aritme- 
tica, agrimensura y dibujo elemental. Su interes por las ciencias natura- 
les lo llevo a leer ampliamente sobre el tema. All! conocio a Henry 
Walter Bates, quien lo dejo impresionado con su coleccion de 
coleopteros. Comenzaron a frecuentarse y su interes comun por el 
estudio de la naturaleza les permitio realizar algunas recolectas de cam¬ 
po juntos y el intercambio de ideas sobre libras como los Vestiges, de 
autor anonimo que despues resulto ser el editor escoces Robert Cham¬ 
bers, el Journal de Darwin, los Principles de Lyell, el Essay de Malthus, el 
tratado sobre la geograffa y clasificacion de los animates de Swainson, y 
los trabajos de Humboldt. Avido lector, atrajeron su atencion los relatos 
de viajeros, las biograffas, las novelas, los clasicos y los escritos sobre 
investigaciones psiquicas, frenologfa e hipnotismo. La muerte de su her- 
mano William, en 1845, b obligo a volver durante un breve tiempo al 
trabajo de agrimensor, aunque continuo leyendo y recolectando, ade- 
mas de mantener correspondencia con Bates. 


El viaje al Amazonas 


... las especies mas raras y restringidas son las que habitan en 
bosques, mientras que las especies que se encuentran en terre- 
nos abiertos casi siempre estan ampliamente distribuidas, y 
con frecuencia parecen ser meras extensiones de otras partes 
del continente. 

A. R. Wallace, 1853b 

Despues de hallar un catalogo de orqufdeas amazomcas que le im- 
presiono vivamente, Wallace comenzo a planificar el proyecto de viajar 
a America del Sur. En su autobiografla (Wallace, 1905) sehala que la 
lecturade la Personal Narrative de Humboldt y el Journey of the Voyage of 
the Beagle de Darwin le inspiraron el proyecto de realizar la expedicion 
a America del Sur A los 21 ahos, cuando habfa conseguido su trabajo 
como profesor del Collegiate School en Leicester, y habfa quedado asom- 
brado con la coleccion de coleopteros de Bates, sostuvo una relacion 
sinergica con el. Asf, Wallace se hizo de un catalogo de los escarabajos 
ingleses y se dedico con deleite a su estudio. Luego de leer A voyage up 
the River Amazon, se decidio a realizar por fin el viaje a America del Sur. 
Su autor, W. H. Edwards, ponderaba las ventajas del buen climay el facil 
acceso de la region, pues los rfos Servian como rutas idoneas para 
adentrarse a las ilimitadas extensiones de la selva virgen, ademas de que 


la vida era barata y la gente amigable. Wallace se decidio pronto y le 
propuso audazmente a Bates que realizaran una expedicion conjunta al 
Amazonas, con el fin de explorar la historia natural de sus riberas, y para 
resolver el problema del origen de las especies, asunto sobre el que 
habfan discutido frecuentemente (Bates, I 863). 

Wallace se puso en contacto con Edward Doubleday, quien era el 
encargado de la coleccion de mariposas del Museo Britanico. Este le 
hizo saber lo facil que serfa recuperar los gastos del viaje con las colec- 
ciones que enviaran a Londres. Habfa muchos aficionados dispuestos a 
pagar por los ejemplares exoticos provementes de los tropicos del Nuevo 
Mundo. Naturalistas como Wallace, Bates y Spruce no tenfan ningun 
patrocinio gubernamental, a diferencia de otros que viajaban recibien- 
do un sueldo del gobierno britanico, como Darwin y Hooker, Dedicar- 
se a recolectar ejemplares tropicales no era por cierto una manera facil 
de ganarse la vida, Descontando las incomodidades y riesgos de viaje, 
con 4 peniques por especfmen menos el 20% de comision y un cargo 
adicional de 5% por gastos de transporte y seguro, no era un negocio 
para hacerse rico. La ganancia de Bates en un periodo de 20 meses fue 
de apenas 27 libras (Raby, 1996). 

El 25 de abril de 1848 Wallace y Bates (Figs. I y 2), que tenfan 25 y 23 
ahos respectivamente, partieron del puerto de Liverpool hacia America del 
Sur. A fines de mayo llegaban a Fbra (en la capital actual Belem), desde 
donde iniciaron la exploracion de la cuenca amazonica. Su rutina consistfa 
en levantarse al amanecer, observar y cazar aves durante dos horas, desa- 
yunar para ir despues, de 10 a 14 o 15 horas, a recolectar insectos. Comfan 
a las 4 p.m., tomaban el te a las 7 y en la noche se ocupaban de preservar 
sus colecciones y tomar notas. Esta rutina se repitio mes tras mes, ano tras 
aho. Durante los dos primeros ahos concentraron su trabajo alrededor de 
Fbra, el no Tocantins y los bancos del propio Amazonas hasta Barra (actual- 
mente Manaos), en donde convergen el Amazonas y el Rfo Negro. All 



Fig. 1. Alfred Russel Wallace a los 25 ahos (1848). 



33 



Fig. 2. Henry Walter Bates en la Amazonia. 

decidieron separarse. Wallace se fue a explorar el rio Negro y el Uaupes, 
mientras que Bates se dingid hacia el alto Amazonas (Wallace, I 853b). 

Wallace espedficamente se habla propuesto conocer la distribucion 
completa de un grupo, lo cual consideraba como condicion indispensa¬ 
ble para resolver el problema que venia atrayendo su atencion: el ori- 
gen de las especies. Existe evidencia de que, desde 1845, Wallace ya se 
interesaba por ese asunto. En una carta le dice a Bates que los Vestiges 
podian tomarse como inspiracion para una investigacion mas profunda, 
yaque respectoala hipotesis de latransmutacion, todo hecho observado 
debe tr en su contra oasu 6i/or(McKinney, 1969). En otra de las cartas 
dirigidas tambien a Bates, en la que hacia notar las limitaciones de las 
colecciones locales, Wallace expresaba: Me gustaria tomar una famHia 
para estudiarta completamente, en to principal con una vision hacia la teo- 
ria del origen de las especies. As!podrfa Hegar a unas conclusiones definiti- 
vas(Myers, 1992). La obtencion de los datos sobre variation geografica 
era esencial para probar su idea, nacida desde la lectura de Chambers, 
de que las especies surgian por leyes naturales y no poractos individua¬ 
tes de creacidn (McKinney, 1972). 

El 6 de agosto de I 852, el Helen, el barco en que regresaba Wallace 
a Inglaterra, estalld en medio del Atlantico, despues de un incendio in- 
controlado en la bodega. Se perdia su importante y valiosa coleccidn, 
producto de cuatro anos de trabajo, que inclula diversos grupos, entre 
ellos, mas de 8000 especies de insectos hasta entonces desconocidas. 
Realmente fue lamentable, pues en un periodo de tan solo dos meses, 
habia llegado a recolectar I 300 especies distintas de insectos. La tripu- 


lacion permanecid diez dlas en altamar sobre los botes de salvamento 
y, cuando las provisiones de alimento y agua casi se hablan agotado, 
fueron rescatados providencialmente por el viejo y podrido Jordeson, 
que los llevd de vuelta a Inglaterra. La perdida fue irreparable. Wallace 
no pudo determinar muchos de los ejemplares que menciond en su 
narration del viaje al Amazonas. Elio le valid la opinion injusta de Darwin 
de ope A narrative of travels on the Amazon and Rio Negro era unaobra 
en la que apenas se aportaban algunos datos, a pesar de que sabia bien 
que las colecciones se habian perdido en el incendio. 


A narrative of travels on the Amazon and Rio Negro 


... hay rozones para pensar que las riberas del bajo Amazonas 
estan entre las partes de Suramerica formadas mas reciente- 
mente, por lo que hoy podemos considerar a estos insectos, 
los cuales son peculiares en ese distrito, entre las especies 
mas jovenes, las ultimas en una largo serie de modificaciones 
que han sufrido las formas de vida animales. 

A. R. Wallace, 1853 

El libro de Wallace sobre su viaje a la Amazonia se ubica dentro de la 
tradicion de los naturalistas viajeros, como Humboldt y Darwin. Sigue el 
formato de una narracion de las vicisitudes del viaje y las impresiones per¬ 
sonates entremezcladas con descripciones de orgamsmos y algunas obser- 
vaciones cientrficas. Existen dos ediciones de A narrative of travels on the 
Amazon and Rio Negro, la pnmeraen I 853 de Reeve and Co., Londres, y 
posteriormente, otra que aparecio en 1889 de Ward, Lock and Co., Lon¬ 
dres, en la que Wallace anadio algunas ideas evolucionistas. En este trabajo 
se ha tornado como referencia la version en espanol, Unanarraciondevia- 
jes por el Amazonas y el Rio Negro(\992)(F\g. 3),editadaporel Institutode 
Investigation de la Amazonia Peruana (HAP) y el Centro de Estudios Teo- 
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logicos de la Amazonia, que a su vez se basa en la edicion de Dover de 1972, 
que es una reimpresion de la segunda edicion de Ward, Lock, and Co. 

El viaje de Wallace a la Amazonia se ha considerado como una es- 
pecie de curso no formal intensivo que a el mismo le sirvio de prepara- 
cion para el viaje que realizaria posteriormente a Malasia (Myers, 1 992 ; 
Knapp, 1 999 ). Se ha sugerido que a partirde sus observaciones de que 
los grandes rios amazonicos Servian como barreras para diversos tipos 
de organismos derivaron las ideas que lo llevarfan al descubrimiento de 
la afamada llnea de Wallace en el Archipielago Malayo (Prance, 1 999 ). 
En verdad los cuatro ahos que paso en la Amazonia le sirvieron para 
adquirir experiencia como colector, aunque principalmente le sirvieron 
para templar su espiritu, sobre todo despues de la desastrosa perdida 
de sus especimenes y de la mayoria de sus notas (Knapp, 1 999 ). Tam- 
bien se ha dicho que A narrative oftravels on the Amazon and Rio Negro 
(I 853b) quiza sea el menos importante de los trabajos dentro de la 
obra cientifica de Wallace (McKinney, 1 992 ). El joven aprendiz de natu- 
ralista apenas se plantea las ideas que madurara en el sureste asiatico. 
En su narrativa del Amazonas todavia se puede apreciar /a fascinacion 
infantil de Wallace por la varied ad y belleza de las mariposas y aves 
(McKinney, 1 992 : 30) y la emocion que le produjo llegar hasta San Car¬ 
los, el pueblo venezolano que habia visitado 50 ahos antes el ilustre 
baron de Humboldt. 

Sin embargo, las pretensiones de Wallace iban mas alia de las de un 
simple recolector. Raby (1996) ha hecho notar que desde el mismo 
subtitulo de su libro se revela la amplitud de sus intereses intelectuales: 
With an account of the native tnbes and observations of the Climate, Geology, 
and Natural History of the Amazon Valley. Asi, el Wallace del Amazonas 
es el naturalista interesado por materias diversas con las que quiere 
divulgar las maravillas de los tropicos, el que elabora una guia de campo 
de las palmas del Amazonas, el que describe para un amplio publico de 
no expertos los sorprendentes y variados colores de los rios. Lejos esta 
todavia del Wallace teorico que aparecera en los trabajos efectuados en 
Indonesia yen The GeographicalDistributions o/'An.'.'rMfP (Wallace, 1876). 


Sus actividades e intereses son heterogeneos. Lo mismo dibuja palmas 
que peces, paisajes de poblados ribererios que utensilios indigenas de 
pesca; le llama la atencion tanto la marcada dieta piscivora de los indige¬ 
nas como la forma en que obtienen y utilizan venenos vegetales para 
pescar. Es el Wallace que lo mismo se asombra con la enorme variedad 
de peces de los cauces amazonicos que con el timbo, el veneno vegetal 
extraido de las raices de ciertas plantas, empleado para pescar y total- 
mente inocuo para los humanos, el que inquiere sobre los variados 
usos dados por los indigenas a diversas especies vegetales y animates 
en sus mitos; el que recopila un glosario de terminos en diferentes len- 
guas indigenas y el que dibuja los petroglifos de los pobladores antiguos 
de las cuencas amazonicas (Wallace, 1992; Myers, 1992). En la figura 4 
se muestra un mapa del Amazonas y los lugares que visito Wallace 
No obstante, dentro de esos multiples intereses, destaca como una 
constante su preocupacion por los aspectos de la distribucion orgamca. 
Siempre que puede, registra detalladamente los sitios en que ocurren 
las especies. Esta preeminencia que otorga Wallace a los datos de distri¬ 
bucion provenia de la lectura de dos obras que tuvieron gran influence 
sobre el: los Principles de Lyell y los Vestiges de Chambers (McKinney, 

1972). De sus observaciones en la Amazonia, publico el mismo ario 
que su Narracion, un pequerio libro, Palm trees ofthe Amazon and their 
L/5es( 1853). Llama la atencion el detalle con que describe las localida- 
des, los limites de distribucion y las condiciones bajo las que crece una 
especie de palma, la piassaba: La distribucion de este arbol es bastante 
particular. Crece en tierras pantanosas o parcialmente mundadas. asi como 
en los bancosdelos rios deaguasnegras. Porprimera vez se loencontro 
sobre el no Padaun, un tributano del no Negro sobre su Iado norte, cerca de 
400mill as arriba de Barra, aunque sus aguas no son tan negras como las 
del rio Negro. La Piassaba se encuentra desde la desembocadura hasta 
mas de cien mill as arriba, donde desaparece; sobre los propios bancos del 
rio Negro no seve un solo arbol. El siguiente no, e/Daraha, tambien contie- 
ne algunos individuos. Los siguientes dos, el Marviha y el Cabaluris, son rios 
de aguas b!ancas y no tienen Piassaba. Sobre el banco sur, aunque tod os 



Fig. 4. Mapa del rio Amazonas y de los lugares que visito Wallace. 
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los rios sonde aguas negras, no hay Piassaba hasta alcanzar el Marie, nomuy 
abajo de San Gabnel. Aqufse /e coda de manera extensiva hasta unas cien 
mill as amba, pero todavia no se le encuentra de manera inmediata ni en la 
desembocaduranienbsbancos delno Negro. Lossiguiertes ribs, elCuricuriari, 
el gran rio Uajpes y el Isanna, aunquetodos sonde aguas negras, notienen 
run gun indrv'duo, aunque mas ad el arte, en e/Xie, aparece de nuevo. ALentrar 
en Venezuela se le encuentra cerca de los bancos del rio Negro yse le halla 
abundantemente todo rio amba hasta sus fuentes, to mis mo que en el TemLy 
Atabapo, tnbutanos de aguas negras del Onnoco. Este parecesersu h'mite 
nodeynohe vue/to a otr que aparezcaenotraparte del Amazonas, delOrinoco, 
o de sus tnbutanos. As! esta comp/etamente restnngdo a un distrito de unas 
300mil las de node a sury otra distanda similar de este a oeste. Pude calcular 
con tanta exactitudsu area de distribucion porque residi mas de dos arios en 
varias paries del rio Negro, entre gentecuyapnndpalocupacionconsistiaen 
obtener la corieza fibrosa de este arboly conoda bien tod as las localdades con 
la asistencia de/os indios, que tienen como hcgare/bosque yque estan casitan 
famiHardados con sus parajes mas reconditos como b estamosnosotroscon los 
caminos mas transitados de nuestra propia is/a (en Knapp, 1999: 25-26). 

Respecto de la distribucion de los peces, Wallace destaco el hecho 
que en cada pequeno afluente existen formas unicas y particulares. La 
mayor parte de las especies que encontro en la region alta del Rio Ne¬ 
gro, no aparecieron cerca de su desembocadura: Solo ene/P/o Negro 
encontre doscientas c/nco especies, y estoy corvencido de que son a pen as 
una pequeha proporcion de las que alIf existen. Porser un rio de aguas 
negras, la mayor parte de sus peces son distint os de los que se encuentran 
en el Amazonas. En reahdad en todo rio pequeno y en diferentes partes del 
mis mo rio se encuentran peces di stint os. La mayor parte de los que habi- 
tan el alto Frio Negro no se hall an cerca desu desembocadura, donde hay 
otros muchos igualmente desconocidos en las aguas mas hmpias, mas os- 
curas,yprobab/emente mas frias, de sus rama/es mas altos. Pore! numero 
de nuevos peces que encontraba constantemente en cada nuevo lugary 
en cada cesta de pescador, podemos calcular que existen porlo menos 
quinientas especies en el Frio Negro y en sus corrientes tnbutanas. El nu¬ 
mero de especies de todo el valle del Amazonas es imposib/e d e calcular 
con a/gunaprecision (Wallace, 1992: 362-363). 

Cuando narra su fallido intento por cazar guacamayos azules en el 
rio Tocantins, destaca los limites tan marcados de su distribucion, y con- 
jetura que quiza se debe a los cambios en las especies de frutos de los 
que se alimentan estas aves a lo largo del rio: En casi todas las casas 
habiaplumaspore!sue/o [de guacamayos azules], lo que demostraba que 
esta es pi end'd a a/e era cazada a menudo como alimento. Alexander los 
tu/o una vez a tiro, pero su escopeta fallo e inmediatamente echaron a 
volar : Algo mas abajo del rio rara vez se ven, y nunc a mas abajo de Bailao, 
m/entras que desde este lugar hacia arriba son muy abundant es. iCuales 
pueden ser las causas que Umitan tan exactamente el a/cance de un ave 
de vuelo tan potente? Parecen estar relacionadas con las roc as, y con el 
mdudable cambio correspondiente en los frutos de los que estas aves se 
alimentan { Wallace, 1992: 98-99). 

En medio de un pasaje en donde narra sus afanes para conseguir 
indios porteadores y el tipo de comida que habian encontrado, aparece 
en la prosa de Wallace un caso peculiar de distribucion: El capstan His/op 
me acornpario a ver al Command ante, quien prometio cederme a tres in¬ 
dios, pero tras tod a una semana de espera solo obtuvimosdos; sin embargo, 
elJuiz me presto uno con la caroa, ycon esa tnpulacidn partimos. Lapnmera 
noche la pasamos en una plantacion de cacao, donde obtuvimos un pescado 
fresco exce/ente. Por la mariana dimosunpaseo entre losarbo/esde cacao y 
capturamos muchos ejemplares de una manposa (Ddonis biblis), la cual, 
aunque es una especie comun en Suramerica, nunca la habfamos encontra¬ 
do ni en Santarem ni en Para, nita volvimosa ver hasta Hegar ajavrta, cerca 
de las fuentes del Frio Negro. Como nuevo ejemplo de la peculiar distribucion 
de estos insectos, debo mencionar que durante los cuatro arios dedicados a 
la coleccidn solo en dos ocasiones vila hermosa Epica/ia numihus, una vez en 
Para yla otraenjavita, a dos mil millasdedistanciaijNdiWdiCe, 1992: 139). 

Incluso en un breve articulo que envio Wallace a la Entomological 
Society ofLondonfjNaWace, I 854) sobre los insectos que usaban los in¬ 


dios del Amazonas como alimento, se disculpa por la poca informacion 
que logro recabar sobre la distribucion tanto geografica como ecologica 
de una especie de hormiga roja, en donde incluia informacion tanto 
sobre las costumbres de este insecto como sobre los indios que las 
comfan: La primera es una gran hormiga de cabeza roja, la Ecoloma 
cephalotes de LatreiHe. Este insecto habita todo el distrito del Amazonas, y 
segun creo, gran parte de Brasily Guyana, y es uno de los mas destrucrivos 
de tod ala famiHa. Frecuenta los distritos arenosos y aquellos lugares donde 
se encuentra la ‘tierra roja ’, aunque esta ausente en la 'tierra negra'. es 
decir, en/ossuelos aluviales ricos del Amazonas. Construye sus nidos en los 
bosques yjardines, removiendo el sue/o yformando monriculos tangrandes 
que uno dudaria que pudiera ser un insecto tan pequerio. He visto e/eva- 
ciones de este tipo de veinte pies cuad rad os y una yard a de a/tura, conte- 
niendo muchas toneladas de tierra. Estos monriculos estan l/enos de hoyos 
en todas direcciones, y dentro de el los se puede ver a las hormigas arrastrar 
pequerias piezas circu/ares de ho jas, que cortan de cierios arboles parti¬ 
culares por los que tienen preferencia; los naranjos yarbustos de legumino- 
sasson los que mas sufren de sus estragos, y en ocasiones pueden quedar 
totalmente desnudos de hojas en una o dos noches ...La hembra de esta 
criatura destructiva proporciona a los indios una comida de lujo. En cieria 
estacidn los insectos sa/en de sus hoyos en gran numero yse les captura en 
cestas... losjdvenes, mujeres ynirios sa/en a capturarsaubas con cestos y 
calabazas, que pronto Henan... La parte que comen es el abdomen, quees 
muy rico ygrasoso por el cumulo de huevos no desarrollados. Se los come 
v '/vos; se sostiene a los insectos por la cabeza como si se sostuviera una 
fresa por elpecfolo, arrancando el abdomen de una mordida yarrojardo a! 
sue/o el resto del cuerpo indudas las alas ylaspatas, donde aparentemen- 
te continuan arrastrandose sin tomar en cuenta la perdida de su extremi- 
dadpostenor. 

Sin embargo, a pesar del mamfiesto interes de Wallace por los as- 
pectos de distribucion y los recurrentes comentarios que hace al res¬ 
pecto, la informacion biogeografica esta dispersa a lo largo de la obra. 
No hay un sistema que le de coherencia. El caracter de este primer 
libro es eminentemente descriptivo y solo aparecen esbozos de expli- 
caciones o conceptos preliminares sobre distribucion organica. Si bien 
en la primera mitad del siglo XIX se habia obtemdo gran cantidad de 
datos biogeograficos, los naturalistas ingleses practicamente no habian 
hecho trabajo teorico (Kinch, 1980). 

Wallace conoda bien el principio de distribucion que habia puesto en 
claro Buffon desde el siglo XVIII a traves de De Candolle por via de Lyell. 
Sabia que en areas diferentes existen especies diferentes. Regiones con 
clima y suelo similares albergaban floras y faunas distintas. Lyell habia ex- 
puesto con gran claridad este hecho empirico en sus Principles of Geology 
Fbr tanto, circunstancias diferentes de aquellas que ahora determ man las esta- 
ciones, han tenido inf/uencia sobre las habitaciones de las piantas ...las estacio- 
nes indican la naturaleza particular de la locafdad donde cada especie esta 
acostumbrada a crecer, yse relacionen con elclima, el suelo, la humedad, la 
hz, la e/evacidn sobre el nivel del mary otras circunstancias analogas; m/entras 
que por habitacion se enriende una indicaaon general sobre el pais donde 
crece una p/anta de manera silvestre. Asi, la estacidn de una p/anta puede ser 
unamarismasalada en un dima tempiado, un ladode una co/ina, una cuenca 
manna o un estanque. Suhabitacidn puede ser Euro pa, Amenca del Norte o 
Nueva Holanda entre los tropicos... Cada uno de bstermmos defind os expre- 
san distintas clases de ideas, que a menudo se han mezdado y confundido y 
que son igualmente aplicables a la zoologia (Lyell, 1832: 68-69). 

Por cierto, los Pnncip/es eran de los libros que habia leido Wallace 
en la biblioteca de Leicester. En la Amazonia a Wallace le llamo la aten- 
cion el encontrar especies de mariposas totalmente distintas en areas 
cercanas, incluso adyacentes, que compartian condiciones de topogra- 
fla, dima y suelo similares. Estos aspectos solo son serialados en su Narrative 
. ..como interrogantes que no tienen una respuesta c/ara. Habria que espe- 
rarla hasta que Wallace desarrollara su teoria evolutiva, a mediados de la 
decada de I 850 (Wallace, 1855; Marchant, 1916: 279-280). 

Wallace concentra sus observaciones sobre historia natural en los 
ultimos cuatro capitulos. El capitulo XIV trata sobre la geografia fisica y la 
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geologia de la cuenca del Amazonas. Con la experiencia que habia ad- 
quirido en su adolescencia como agrimensor, hace diversas estimacio- 
nes sobre la longitud de los rios, la extension de la cuenca, la altitud de 
varias localidades y tambien da algunos datos sobre el clima. En el capi- 
tulo XV que trata sobre la vegetacion, afirma que no hay otra parte del 
mundo contal extension arbolada como la Amazonia. Destaca la diver- 
sidad de especies de arboles y resalta como caso sorprendente el de la 
castaria de Brasil, cuyos frutos, tan pesados como balas de canon, al 
caer quiebran ramas y han matado a alguno que otro desafortunado. En 
este capitulo tambien hace una relacion de sustancias utiles obtenidas 
de los arboles. El capitulo XVI lo dedica a la zoologia de la region 
amazonica. En este, luego de enumerar diversas especies de mamife- 
ros, aves, reptiles, peces e insectos, incluye un breve apartado con el 
subtitulo de Distnbucion geografica de los animates. La importancia que 
le da a esta materia queda de manifesto desde el primer parrafo del 
capitulo: No hay ninguna parte de la Historia Natural que resu/te mas 
interesante o mstructiva que el estudio de la distnbucion geografica de los 
animates (Wallace, 1992: 364). 

Sin embargo, Wallace no aporta conocimiento que no hubieran 
publicado ya otros naturalistas estudiosos de la distribucion organica. 
Desde la primera mitad del siglo XIX, la investigacion biogeografca ha- 
bia llegado a la conclusion que la distribucion de los seres organizados 
no mostraba alguna relacion simple y directa con las condiciones fisicas 
(Richardson, 1981). Asi, a Wallace le resultaba claro que no bastaban las 
circunstancias, es decir, las condiciones fisicas del entorno, para explicar 
la distribucion espacial de los seres organizados. Ya antes Lyell habia 
reconocido la marcada regionalizacion biotica que presentaba la super¬ 
fine terrestre y calificaba a este hallazgo como el descubrimiento empi- 
rico mas importante que habia hecho la biogeografia gracias al trabajo 
de Augustin de Candolle (1820). Luego de hacer una sintesis prolija de 
los medios de difusion de los organismos, Lyell concluyo que lo sor¬ 
prendente no era su extraordinaria capacidad de dispersion, sino que a 
pesar de ello permaneciera, como hecho destacable, una marcada 
regionalizacion de la superfine terrestre: La maquinaria que antes se ha 
mencionado es tan capaz de diseminar sem/ilas sobre espacios casi itimita- 
dos, que entre mas intimamente famitianzados estuvieramos con la econo- 
mia de la natural'eza, es probable que podrtamos explicar me/or tod os los 
casos aberrantes que ocurren de plantas que se encuentran a gran distancia 
de sus paises natrvos. La verdadera dificuttad que debemos p/anteamos, a 
nosotros mismos o a cualquiera que contemp/e la distnbucion geografica ac¬ 
tual de las especies, es elpequeno numero de excepciones a la regia de la 
no-mtermezda degrupos diferentes de plantas. Supomendo que siempre y 
desde su on gen han sido tan distint os, ipor que no se han mezdado ycon- 
fundido durante ettranscurso de las edadesi( Lyell, 1832:81). 

Del mismo modo, Wallace establece al final de su seccion sobre dis¬ 
tnbucion geografica los siguientes principios: 

1 Las condiciones del entorno no son las que determinan la distri¬ 
bucion de los animales, pues paises con clima y suelo muy similares 
pueden diferir totalmente en sus productos biologicos. 

2 Es un hecho que cada region tiene animales peculiares. 

3. Hay barreras naturales que evidentemente limitan la distribucion 
de especies, como cordilleras o mares: hay otras que parecerian mas 
fades de cruzar, por ejemplo, en cada margen de un rio grande y ancho 
hay especies distintas, como ocurre en el caso de diversas especies de 
monos especificamente diferentes a ambos margenes de los rios gran- 
des de la cuenca amazonica, pero ademas hay otras causas que deben 
ser mucho mas sutiles las cuales delimitan la distribucion de las especies, 
pues hay areas muy cercanas entre si que contienen cada una sus pro- 
pios animales peculiares, sin que haya barrera alguna de por medio. 

Los primeros dos principios son los que Buff on habia indicado hacia 
mas de 50 arios en su Histoire Nature!le (Nelson, 1978; Llorente eta!, 
2001). A narrative of travels on the Amazon and Rio Negro habia sido 
pensadapara dirigirse a un publico no especialista, pero en un articulo 
sobre los monos amazomcos que envio a la Zoological Society of London 
(Wallace, 1852), el tercer principio citado es mas amplio, con sus ob- 


servaciones acerca del papel que jugaban los rios como barreras. Son 
dos las ideas centrales que trata en ese breve escrito. Primero plantea la 
hipotesis que los rios grandes actuan como barreras en la distribucion 
de las especies amazonicas y ademas seriala la importancia que tiene el 
registrar la localidad exacta de cada ejemplar recolectado. De la deter- 
minacion precisa del area de distribucion de los animales depende re¬ 
solver una serie de interrogantes de interes: tLas especies estrechamen- 
te relacionadas siempre han estado separadas por un amplio intervaloi 
{Que caracterfsticas fisicas determinan los Ifmites de las especiesy de los 
generos? {Las tineas de isotermas determinan siempre con precision los 
limites del as areas de distribucion de las especies o mas bien son indepen- 
dientes d e el Iasi {Cuales son las circunstancias que provocan que ciertos 
rios y ciertas montahas constituyan los limit es de ciertas especies, mientras 
que otros no lo seani Ninguna de estas preguntas puede ser contestada 
satisfactoriamente hasta que no hayamos determmado con precision el 
area denumerosas especies (Wallace, 1852: I 10). 

Wallace tuvo cuidado de determinar con precision la localidad en 
que se distribuian las diferentes especies, pues pronto se dio cuenta de 
que el Amazonas, el rio Negro y el Madeira eran barreras infranquea- 
bles para ciertos organismos. Los cazadores nativos reconocian clara- 
mente este hecho. Sabian de que lado podian encontrar cada tipo de 
animal, y tambien sabian que nunca, ni por casualidad, lo podian encon¬ 
trar en el lado opuesto. Wallace se percato de que este fenomeno no 
solo se presentaba en los monos, sino tambien en las aves y en los 
insectos, lo cual era sorprendente si se consideraba la capacidad de 
vuelo de estos organismos. Ademas se dio cuenta de que cuando estos 
grandes rios se aproximaban a sus fuentes y se estrechaba su cauce, 
dejaban de actuar como barreras, de modo que la mayoria de las espe¬ 
cies podian hallarse a ambos lados. Una decada despues, Bates tambien 
hacia notar el hecho sorprendente que las especies de insectos eran 
diferentes a cada lado del rio Solimoes (Bates, 1863). Aunque pareci- 
das, eran 'formas representativas', es decir, las especies o razas de uno 
de los margenes tomaban el lugar de la otra especie o raza relacionada 
que habitaba el margen opuesto. Bates concluyo que no habia habido 
ninguna conexion terrestre entre las dos costas al menos durante el 
periodo geologico reciente. 

Las conclusiones biogeografcas a las que llego Wallace al finalizar su 
viaje al Amazonas pueden sintetizarse en dos ideas centrales: 

1. La distribucion organica no obedece a determinantes climaticas, 
no al menos de manera simple y directa. 

2. La regia general es que las especies se circunscriben a un area 
particular. Elio tiene la importante implicacion que la delimitacion de las 
areas de distribucion es independiente de las capacidades de dispersion 
de las especies. 

Tales ideas no coinciden con los postulados del dispersionismo 
darwiniano al que adhirio despues. Sin embargo, la pregunta del por 
que de estos hechos, tcuales eran las causas?, aun no tenia respuesta 
para Wallace. Aunque desde el viaje a America del Sur ya manifesta su 
posicion transmutacionista, no ha desentrariado aun la causa eficiente 
de la evolucion. Cuando critica la idea que existe un tipo particular de 
fruto para cada especie particular de ave, esta manifestando su rechazo 
al concepto ortodoxo de la adaptacion perfecta, ligada estrechamente 
al concepto fijista de las especies. Su interes es encontrar una nueva 
explicacion al fenomeno de la variacion espacial de las especies. Pone 
como contraejemplo lo comun que resulta ver aves con las mas varia- 
das estructuras alimentandose comunitariamente en un arbol del mis¬ 
mo fruto. En su viaje al Amazonas, Wallace no pudo dar todavia una 
respuesta al problema del origen de las especies. En su trabajo sobre el 
pajaro Cephalopterus omatus (Wallace, I 850) describe los caracteres 
morfologicos externos y los habitos de esta especie: £7 ave sombrilla 
aproximadamente tiene el tamaho de un cuervo, promediando unas / 8 
putgadas de longitud. Su color es comp/etamente negro, aunque varia con 
tmtes metaficos azules en el margen externo de lasp/umas. El color del iris 
es entre bianco ygris. Es un ave poderosa con un pico largo yfuerte, las 
patas codasylasgarras agudas. Sino fuera porsu crestaylasptumas de su 
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cuello, a cuatquier observadorle pareceria un simple cuervo ordinano de 
patas codas (Wallace, 1850: 206). 

En realidad, no aporta aqui Wallace concepto alguno sobre biogeo- 
grafia. Solo seriala el hecho notorio que la distribution del Cephalopterus 
omatus se restringe exclusivamente a los islotes del Rj'o Negro y de la 
desembocadura del Madeira, pues nunca se lo ha visto tierra adentro. 
Estima que su area de distribucion se extiende unas 400 millas desde la 
desembocadura del Rio Negro corriente arriba. Sin embargo, Wallace 
no pudo verificar la historia de los lugarerios de que existia otra especie 
de pajaro sombrilla bianco aguas arriba (en Papavero et ai, 1994) y se 
vio frustrado al tratar de confirmar que las formas que habitaban las 
partes bajas de los rios habian derivado de formas de las partes altas. 
Fracaso en su intento por establecer la correspondencia entre la afim- 
dad natural de las especies y su distribucion espacial, que era uno de sus 
propositos principals, segun se desprende de una carta dirigida a Ba¬ 
tes: La conex/on entre la sucesion de afin/dades yla distribucion geografica 
de ungrupo, establecida espec/e por especie, nunca hasta ahora ha sido 
mostrada como nosotros seremos capacesdemostrada (en Bedall, 1988). 
El problema que se ha planteado Wallace y que aun no logra resolver es 
el de encontrar la causa de la correlacion entre progresion morfologica 
y progresion geografica. Papavero et at. (1994) han hecho notar que en 
la Amazonia, Wallace llego a entender los rios como barreras insupera- 
bles, mas no llego todavia a considerarlos como barreras que hubieran 
dividido una poblacion ancestral que con el tiempo se hubieran conver- 
tido en dos especies diferentes. El intento que hizo por confirmar su 
hipotesis que la secuencia natural tambien es geografica resulto hasta 
entonces fallido. Fue hasta 1855 y 1857 cuando Wallace logro explicar 
casos como el de los grandes rios amazonicos, en los que existian espe¬ 
cies estrechamente relacionadas aunque no identicas, en las margenes 
opuestas de islas proximas (Wallace, I 855, 1857). La explication era 
que despues de que surgian las barreras, la evolucion conducia a la for¬ 
mation de nuevas especies a partir de la especie original que habia que- 
dado dividida (McKinney, 1972). 

Del infortunado episodio del mcendio del barco, cuando regreso a 
Londres, Wallace al menos pudo recuperar 200 libras por medio del 
seguro que habia contratado su previsor agente Stevens. Desde su arri- 
bo, en octubre de I 852, Wallace fue acreditandose en los circulos ilus- 
trados. Envio trabajos a la Entomological Society ya la Royal Geographical 
Society Fue a esta ultima a donde envio una solicitud, con el objetivo de 
estudiar la historia natural del Archipielago Oriental de una manera mas 
completa. Roderick Murchinson, quien era el presidente, quedo 
gratamente impresionado por el mapeo que habia hecho Wallace del 
Rio Negro y el Uaupes a pesar de sus carencias instrumentales: Elmapa 
que he construido del rio Negro y el Uaupes se basa en las observac/ones 
que h/ce durante dos ascensos y descensos de esos rios durante los ah os 
1850, 1851 y 1852. Los unicos instrumentos queposeia eran una brujula 
prismatica, un sextante de bolsilloyun rebj. Conlaprimeia tome la orien- 
tacion de cad a punto e is/a visible durante mi viaje, con notas que induian 
todalainformacion que pude obtenerde las personas que me acompaha- 
ban, y que estaban bien famiHarizadas con el rio; constantemente deter- 
mmaba la variacion de la aguja, que iba de 4 3 A° a 5° E. Con el sextante 
pude obtener algunas latitudes con precision aceptable. La posicion de 
Barra sobre el rio Negro la tome de Lieut. Smith, quien la determino en su 
descenso del Amazonas en 1835. E! otro punto extremo, S. Carlos y la 
desembocadura del Cassiquiare. to tome de Humboldt ySchomburgk. Rara 
determinarm/s posiciones entre esos puntos tuve que creer en el tiempo 
transcurndo entre varias estaciones, que siempre anote cuidadosamente 
tanto en mis ascensos como en mis descensos, para obtenerde esta ma¬ 
nera un promedto, que pienso no estara muy lejos de la verdad. Gane 
experiencia en calcular la velocidad de viajaren canoas bajo diferentes 
circunstancias, ytuve que dependerde e/lo para calcular mis distancias en el 
Uaupes, donde no tuve otro metodo para calcular la longitudde los puntos 
extremos que se cubrLan. Porto tanto, el mapa no pretende una precision 
mmuciosa de las posiciones, si no tan solo dar una ideade las caracten'sticas 
fisicas deun rio aun imperfectamente conocido (Wallace, 1853a). 


Cuando su proyecto fue aceptado por la Geographical Society, llevaba 
ademas de sus propositos como naturalista, el encargo de poner especial 
atencion en la geografia del archipielago. Dos arios despues de llegar del 
Amazonas, en 1854, Wallace partia hacia el Archipielago Malayo junto 
con su ayudante Charles Allen. En ese viaje, que duro ocho arios, Wallace 
recorrio entre 14,000 y 15,000 millas, recolecto alrededor de 127,000 
especimenes y publico su clasico The Malay Archipelago(\ 869). 

FHasta su regreso de la Amazonia, Wallace se habia limitado a des- 
cribir hechos de distribucion organica mas que a teonzar sobre ellos. 
Solo habia alcanzado algunas generalizaciones empiricas. Seria durante 
su viaje al Archipielago Malayo cuando afino sus ideas biogeograficas, 
apoyado ya en un modelo explicativo sobre el cambio organico. Al re- 
gresar de ese viaje, primero dedico practicamente todo su tiempo a 
ordenar las valiosas colecciones que habia traido consigo, ocupado en 
resolver aspect os de clasificacion y nomenclatura. Solo despues de sie- 
te arios aparecio su libro, The Malay Archipelago (1869). Sin embargo, 
en el interin escribio varios articulos y presento una serie de conferencias 
en diferentes sociedades cientrficas, acreditandose como naturalista ante 
los exclusivos circulos cientrficos del Londres victoriano. Los temas que 
trato en estos trabajos fueron la geografia fisica, la distribucion de las razas 
humanas y variados aspectos de la avifauna y entomofauna de la region 
malaya. Todo ello fue la base sobre la que elaboraria el boceto de la histo¬ 
ria natural de estas islas, materializado en su The Malay Archipelago, el 
mas popular de sus libros y considerado despues como un clasico dentro 
de la literatura de las narraciones de viajes (Marchant, 1916). 

La obra biogeografica de Wallace se ha concebido como la elabora- 
cion de un gran proyecto continuo y unitario que se inicia desde A Narrative 
of Travels on the Amazon and Rio Negro (I 853), continua con The Malay 
Amhipelago (1869), alcanza su pleno desarrollo con The Geographical 
uistnbution ofAnimals( I 876), y culmina finalmente con Island Life (1881). 
Sin embargo, nuestro proposito es mostrar en un proximo trabajo como 
la evolucion del pensamiento biogeografico de Wallace, mas que seguir 
un desarrollo lineal, fue un proceso complejo que sufrio giros importan- 
tes, influido no solo por la evidencia empirica, sino tambien por supuestos 
ontologicos y epistemologicos a los que finalmente se adhirio. 
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I Un ensayo sobre las ideas biogeograficas de Leon Croizat 

Jorge Llorente, Juan J. Morrone, Alfredo Bueno, Roger Perez-Hernandez, Angel Viloria y David Espinosa 


L eon Croizat fue una de las figuras mas controvertidas en la historia de la 
biologia comparada del siglo XX. Originalmente se formo como botanico 
experto en el Jardin Botanico de Nueva York. Estudioso de la evolucion y 
de la distribucion de lo vivo, se convirtio en cr'rtico del darwinismo. No solo 
se aparto de la explicacion permanentista a la distribucion geografica de los 
seres vivos, sino del propio mecanismo de evolucion darwinista, que asigna 
a la seleccion natural un papel preponderante como agente del cambio 
organico. Las ideas de Croizat resultaron atractivas para algunos biologos, 
debido a que sugieren la posibilidad de una nueva slntesis evolutiva, mas 
amplia e integral, que conjuga los conceptos de espacio, tiempo y forma. A 
traves de sus propuestas biogeograficas (Croizat, 1952, 1958, 1964, 1976), 
y mas aun luego de su amalgamiento con la sistematica filogenetica de Willi 
Hennig (Nelson y Platmck, 1981), Croizat contribuyo de manera significati- 
va a una vision nueva de la biologia comparada. Pese a que en pnncipio sus 
ideas fueron rechazadas por los integrantes del establishment' neodarwinista- 
dispersiomsta, varios autores de diversas areas del mundo comenzaron a 
aplicarlas a partir de las ultimas decadas del siglo XX. 

Nuestro objetivo es contribuir a la historia de la panbiogeografia, 
mediante un analisis geografico, comparable a los de Dupuis (1979) y 
Craw (1992) para la recepcion temprana de la sistematica filogenetica. 
Primero esbozaremos algunos aspectos biograficos de Croizat, luego 
presentaremos brevemente sus ideas sobre evolucion y biogeografla, y 
finalmente nos referiremos a la recepcion de sus ideas en algunas par¬ 
tes del mundo, comentando las divergences posteriores en relacion 
con su formulacion original. 


Sintesis biografica 


E/ punto geometrico es invisible. De modo que hemos de defmirlo 
como un ente abstracto..., el punto significa interrupcidn, no- 
existencia (componente negativo) y al mismo tiempo es un puen- 
te entre unaunidadyotra (componentepositivo).... exteriormen- 
te, el punto es simplemente el elemento practico, utilitario.. 
Debajo de lo practico o lo "funcional" quedamos muertos sin 
vida . .. la nueva ciencia . solo podra surgir cuando los signos se 
vuelvan simbolos. el punto muerto se convierte en un servivien- 
te... El punto es el resultado del choque del instrumento con la 
superficie material.. ..Al tener lugar el choque la base queda 
fecundada.. 

Punto y llnea sobre el piano. Wassily Kandinsky, 1923 

Algunos aspectos de la vida de Leon Croizat han sido comentados 
por Croizat ( 1982), Craw (1982, 1984a,b), Zunino (1992), V J. Croizat 
(1997), Morrone (2000), y Diaz y Gomez (2000). A continuacion pre¬ 
sentaremos una sintesis. 

Leon Croizat nacio en Turin (Italia) el I 6 de julio de I 894 y murio 
en Coro (Venezuela) el 30 de noviembre de I 982. Su familia original¬ 
mente era de Bresse, Francia, Su padre, Victor Croizat, nacio en 
Chamberry, y su madre Marie Chaley fue natural de Lyon (Croizat in 
Texera, 1998: 680). Su padre fue un industrial adinerado que se dedico 
a la explotacion petrolera en Italia y Rumania, y se destaco como pione- 
ro en las industrias electrica y automotriz. Cuando Leon tenia seis anos, 
sus padres se separaron, y para el aho de la muerte de su padre (1915) 
la familia estaba en bancarrota. 


Desde muy joven, Croizat se aficiono a la naturaleza. Con frecuen- 
cia era invitado a la casa del Conde Peracca, un herpetologo aficionado 
de Turin, donde pasaba horas en su invernadero, entre iguanas gigantes 
y tortugas de Galapagos. Alii Croizat comenzo a mteresarse por la taxo- 
nomia y la teoria evolucionista de Darwin. Sin embargo, su padre se 
oponia a que se dedicara a las ciencias naturales, a las que consideraba 
un mero pasatiempo, y preferia que siguiera la camera de ingemeria. 
Craw y FHeads (1988) destacaron la relevancia de esta conexion 
turinesa 1 , que podria implicar el reconocer a Daniele Rosa —autor de la 
teoria de la hologenesis— como uno de los precursores intelectuales 
de Croizat. No obstante, de acuerdo con Luzzatto et al. (2000), esto 
es erroneo, ya que en realidad Croizat descubrio la obra de Rosa re- 
cien en 1963, cuando Colosi le envio una copia de la O/ogenesi (Croizat, 
1978:60). 

Entre 1914 y 1918, Croizat sirvio en el ejercito italiano, donde llego 
a ser Capitan de Infanteria. Tuvo dos hijos: Victor, nacido en Tripoli (Libia) 
en 1919, y Georgette, nacida en Turin en 1921. Al finalizar la Primera 
Guerra Mundial, obtuvo un doctorado en jurisprudencia en la Umversi- 
dad de Turin (1919) y comenzo a trabajar con un amigo en un molmo 
textil, pero el ascenso del fascismo lo obligo a emigrar a los Estados Um- 
dos de Norteamerica. En 1924 arribo a Nueva York, mientras que su 
esposa y sus hijos permanecieron por un tiempo en Ceyzerieu (Francia), 
para viajar mas tarde a reunirse con el. Durante sus primeros anos en 
America, Croizat paso por algunas penurias economicas, ganandose la 
vida mediante diversas ocupaciones; mas tarde comenzo a pintar acuare- 
las y despues de participar en varias exhibiciones de arte llego a obtener 
cierto exito. FHacia fines de la decada del 20, gozaba de solvencia econo¬ 
mica, pero cuando el mercado para obras de arte decayo, debido princi- 
palmente a la caida bursatil de 1929, Croizat y su familia decidieron regre- 
sar a Europa, para probar mejor suerte en Paris. Alii encontraron que la 
situacion era aun peor, sobre todo porque unos anos antes Croizat se 
habia nacionalizado estadoumdense y no conseguia permiso de trabajo, 
por lo que decidieron regresar a Nueva York. 

Esta vez Croizat consiguio trabajo identificando plantas para un in- 
ventario topografico que se estaba llevando a cabo en los parques de 
Nueva York. Mientras realizaba esta tarea, visitaba con frecuencia el Jardin 
Botanico del Bronx, donde conocio a su director, E. D. Merrill. Este ha- 
briade ser fundamental parasu futuro, ya que cuando asumio ladireccion 
del Arnold Arboretum de la Universidad de Fdarvard, en 1937, contrato a 
Croizat como asistente tecnico. Alii tuvo a su disposicion un importante 
jardin botanico, un enorme herbario y una riquisima biblioteca especiali- 
zada. En esta ultima pasaba horas, leyendo y traduciendo innumerables 
trabajos, ya que como parte de su formacion intelectual, Croizat era 
poliglota: el frances y el italiano eran sus lenguas maternas y ademas leia, 
hablaba y escribia fluidamente en latin, espanol, portugues, ingles, aleman 
y ruso; tambien leia el griego con ayuda del diccionario. 

Mientras desempenaba sus tareas en FHarvard, Croizat comenzo a 
publicar trabajos botanicos, sobre todo referidos a la sistematica de plan¬ 
tas cactaceas y euforbiaceas. En una ocasion envio un manuscrito para ser 
publicado en la revista del Arboretum, en el cual criticaba un trabajo del 
influyente botanico ingles T A. Sprague, de los Jardmes Botanicos de Kew. 
Esta revista rechazo el manuscrito, debido a que consideraba inadecuada 
la critica a Sprague. Sin embargo, el trabajo fue publicado eventualmente 
en otro medio. Este hecho, sumado al caracter peculiar de Croizat, fue- 
ron razones para que progresivamente se crearan antipatias entre quie- 
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nes lo rodeaban. No obstante, Merrill lo conservo en su cargo, aunque 
desde 1939 estuvo bajo las ordenes del Dr. Alfred Rehder. En 1946, 
cuando Merrill fue remplazado como director del Arboretum, paso poco 
tiempo para que Croizatfueradespedido, Durante sus arios en Harvard, 
acumulo cerca de trescientos cincuenta cuadernos con notas tomadas 
durante sus lecturas y su trabajo en el herbano, un verdadero vademecum 
deproblemasbotanicos, como diria en su presentation personal a Henn 
Pittier (Croizat in Texera, 1998). 

Dificultandosele hallar un nuevo trabajo en los Estados Unidos, 
Croizat solicito informacion a Henri Pittier sobre posibilidades de ayu- 
darle en sus labores botanicas en Venezuela. Pittier conocfa parcialmente 
el trabajo de Croizat, puesto que este ultimo habia realizado determi- 
naciones taxonomicas de las euforbiaceas que el sabio suizo habia en- 
viado a los Estados Unidos, desde el incipiente herbario nacional de 
Venezuela. Asi, el 5 de octubre de 1946 le informo que, en vista de su 
posicion como jefe del Servicio Botanico y el apoyo de amigos en el 
gobierno, podria ofrecerle un trabajo temporal. Detalsuerte que Croizat 
presento su curriculum a Pittier en una carta fechada el 7 de noviembre 
de 1946, en donde se deja ver que la decision de trasladarse a Vene¬ 
zuela era algo inminente. 

En marzo de 1947, Croizat llego a Venezuela y el dia 15 comenzo a 
trabajar en el Servicio Botanico del Ministerio de Agriculture y Cria, cuya 
sede estaba en Caracas. En un informe de Pittier de 1948 (Texera, 1991) 
dijo lo siguiente de Croizat: botanico versado en taxonomia, especializado 
en el estudio de las euforbiaceas, cactaceas, lentibulanaceas, droseraceasy 
sarraceniaceas. Ademas de sus fund ones como botanico de este departa- 
mento, esta encargado of dial mente deia parte botanica en el Proyecto de 
Reforestation de Tacagua. Una transcripcion completa del referido docu- 
mento (Texera, 1998) descubre que Leon Croizat habria venido a este 
pals por corto tiempo, pero en vista del entusiasmo despertado por la 
naturaleza venezolana decidio quedarse un lapso adicional. Ese lapso se- 
ria nada menos que los 34 arios que le restaban de vida. 

En Caracas tambien atendio suplencias como docente en botanica 
en la Facultad de Agronomia de la Universidad Central de Venezuela 
pero, en 1950, luego de rescindir su contrato con el Servicio Botanico, 
se traslado al occidente del pals (Merida), donde fue admitido como 
profesor ordinario de botanica y ecologia en la Escuela de Ciencias Fo¬ 
restales de la Universidad de los Andes, Hizo alii un estudio de la faja 
xerofila andina (Croizat, 1954), en donde se dejo ver su creciente incli¬ 
nation a la comparacion fitogeografica de estos enclaves biologicos, y 
que luego traeria a discusion con motivo de una visita a las zonas aridas 
andinas de Chile (Croizat, 1961). La Junta Militar de Gobierno lo desig- 
no, en 1951, el botanico oficial de la Expedition Franco-Venezolana que 
alcanzo por primera vez y explore las fuentes del rio Orinoco. Este 
periodo resulto decisivo en el rumbo que tomaria su vida en el future 
proximo. Esta expedicion debiera considerarse de manera especial en- 
tre las misiones cientificas hacia areas inexploradas de Suramerica du¬ 
rante el siglo XX, ya que a pesar de sus considerables logros para la 
ciencia, fueron pocos los incidentes gloriosos, medidos frente a la haza- 
ha de aquel heterogeneo contingente humano comprometido bajo una 
coordinacion militar, de sobrevivir a una seguidilla incomparable de ex- 
pectativas, penurias, agotamiento, hambre, enfermedades, humillacio- 
nes y, finalmente, decepciones y desconciertos. Por lo menos seis ver- 
siones originates y de primera mano (Contramaestre, Rizquez-lribarren, 
Grelier, Gheerbrant, Anduze y Lichy) ofrecen un panorama elocuente 
(a veces contradictorio) sobre las extremas incomodidades flsicas y psi- 
cologicas en las que se desarrollo esa empresa. Uno de los testimonies 
mas impresionantes de la participacion de Leon Croizat en esta aventu- 
ra lo consigno el insigne entomologo venezolano Pablo Anduze (1960: 
48-49): Sigue Leon Croizat, botanico y erudito tientifeo. Pese a su edad 
traba jo con un ahinco y una fortaleza ejempiares, hasta el moment o de la 
crisis de la ultima evacuation. Muchas ccsas influyeron en elanimo de Croizat. 
Luchaba mentalmente contra el tiempo, pues tenia una impenosa necesi- 
dadde regresar a Estados Urndos de Norte Amenca en dia determinado. 
Luego principio a sufnr atroces / desesperantes dotores de muelas y mas 


tarde, en el Ugueto, sufrio una gastroenteritis que mind defmitivamente su 
salud, cuando menos p/or la duration de la expedition. Porpropia voluntad 
fue evacuado desde elprimer campamento despues del Ugueto. Hay deta- 
l/es que no se o/vidan. Ninguno de nosotros tomo notas con tanto afan como 
Croizat. Desup/umahubiesesaldo unahistonadela Expedition de/Onnoco 
que sen'a documental, porque Croizat tiene un estilo darisimo yminucioso, 
pero parece que una parte desus notas de viajes se per did. Cada conversa¬ 
tion con Croizat era una c/ase de botanica, una discusion sobre ecolog'a o 
una disertacion sobre h/stona. Al llegaral cam pamento de la base del Raudal 
Dickey yhabiendo caminado por una vertiente extremadamente abrupta 
delsitio, Croizat se dio cuenta de que no podia seguirade!’ante con los "40 
kilos "con los que decla el Mayoi ' RIzquez que iniciaria las marchas. Manifes¬ 
to daramente su deseo de ser evacuado, tanto porque se daba cuenta de 
que sus capacidades fistias disminufan, como por el temorde corvertirse en 
remora para bsdemascompaneros. El Mayor aprovecho la oportunidadpara 
depurarelequipo, basado en los examenes del medico, queyahabfansdo 
efectuados en la confluencia del Ugueto. Elregreso de Croizat a la civiliza¬ 
tion fue una odisea. Muchas veces he pensado en lo que ha debidoseresa 
ba/ada No habia uno sob delgrupo, salvo los peones, a quienes nada impor- 
taba, que Hevara la mente tranquil a: uno desesperado por sahr de lo que 
consideraba un infierno, otro con urgente necesidad de regresar; Lichy de- 
cepcionado por no haberpodido seguir el viaje y Boutron [sic] anonadado 
porque no lo dejaron proseguir. Nisiquiera tenian segundad en simismos, 
porque el grupo de hombres que formaba el equipo de evacuation, salvo 
Joaquin Conde, no era el mejorque pudo haberse escogdo y/osesco/los 
naturales entre el sitio de evacuation y el Raudal Waika que no hacia tanto 
tiempo habian sobremontado con la ayuda de todo el contingente, eran los 
peores encontrados en todo el viaje. 

Hace algunos arios se divulgaron las identificaciones taxonomicas 
de mas de mil plantas coleccionadas por Leon Croizat en esta aparatosa 
expedicion, al igual que un registro detallado y un mapa de las localidades 
y estaciones de coleccion (ver Ffolst y Todzia, 1990). El 27 de noviembre 
de 1951 un minusculogrupo de expedicionariosalcanzaba un punto donde 
por convention se ha dicho que nace el rio Orinoco, mientras que el 
agotado personal ultimadamente evacuado (Croizat incluido) todavia lu¬ 
chaba en su camino de regreso. En diciembre Croizat estaba de regreso 
en Caracas, y al siguiente ario fue condecorado por su mision (junto con 
el resto de los participantes) con la Orden del Libertador en el grado de 
Caballero. Por esas fechas se divorcio de su primera esposa y mas tarde 
se caso con la inmigrante hungara Catalina Krishaber, una arquitecta 
paisajista y horticultora (tambien poliglota), a quien conocio en esa ciu- 
dad y con cuyo apoyo economico pudo dedicar los siguientes 30 arios a 
trabajar y publicar profusamente. Vivieron hasta 1975 en una pequeria 
casade la Urbanization Chapellin al noreste de Caracas, donde Catali¬ 
na se ocupaba de atender un vivero de plantas suculentas llamado 
'Cactilandia'. En ese sitio Leon profundizo sus estudios y redacto la mayor 
parte de su obra. 

A lo largo de su vida, Croizat publico alrededor de 300 trabajos 
cientificos y siete libras, que reunidos suman mas de I 5,000 paginas 
impresas (Nelson, 1973; Heads y Craw, 1984; Llorente y Espinosa, 
1991; Morrone, 2000; Diaz y Gomez, 2000). Sus trabajos se refieren a 
la sistematica de plantas y a biogeografla de diversas areas, como la 
region Oriental, Africa y America. Su primer libra, escrito en 1947, fue 
el Manual of phytogeography, que lo publico la editorial Junk de la Haya 
en 1952. Seis arios despues aparecio Panbiogeography, gracias al defini¬ 
tive apoyo economico de un admirador venezolano cuyo nombre se 
mantiene incognito. En 1962 publico Principia botanica y, en 1964, Space, 
time, form: The biological synthesis, ambas editadas por el mismo. En 1975 
el Ministerio de la Defensa imprimioen Venezuela su AnibalyRoma: 2 / 8- 
202 a. d. C. Ensayo histonco y hnguistico con particular referenda al cruce 
de losAlpes, labatalla de Cannasyla marcha de Anibal contra Roma, una 
obra de notable erudicion que aclara un problema historico de relevancia 
universal. Al ario siguiente, la Biblioteca de la Academia de Ciencias Fisi- 
cas, Matematicas y Naturales de Venezuela publico su Biogeografia analiti- 
caysintetica delasAmencas. Finalmente, en 198 I, se compila en un libro 
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una serie de ensayos consecutivos que sobre geografla humana, habia 
escrito este sabio para la re vista de opinion lrtegracion y Progreso (Cara¬ 
cas),'/que llevaportltulo ElOceaino Padfico en la prehistona de las Ameri¬ 
cas. Esta seria su ultima obra importante. 

En 1970, Croizat y su esposa asumieron como directores del 'Jar- 
din Botanico Xerofito' de Coro, la primera ciudad fundada en Venezue¬ 
la (I 528) y situada topograflcamente a 453 kilometros al oeste de Ca¬ 
racas, jardin que habian establecido en 1970. Croizat fallecio de un ata- 
que cardiaco el 30 de noviembre de 1982, a los 88 anos de edad. 
Catalina Croizat murio el 29 de julio de 1997, cuando contaba 89 anos. 
Los restos de ambos reposan en una tumba comun, totalmente rustica 
y sin ningun ornamento, en el cementerio publico de Coro. 


La evolution segun Croizat 


El tamano y las formas del punto war!an..., el punto puede ser 
determinado como la mas pequena forma elemental,...Es diflcll 
senalar llmites exactos para el concepto de "la mas pequena 
forma". El punto puede desarrollarse, convertlrse en superficie e 
inadvertidamente llegar a cubrir toda la base o todo el piano..., 
es la relacidn de tamano la que de un modo preciso fija la idea 
de punto...saber matizar..., o conferir alguna inestabilidad al 
movimiento positivo (en ciertoscasos negativo)..., combatir a la 

naturaleza mediante la abstraccion . formular conceptos mas 

exactos y efectuar mediciones mas rigurosas. En este sentido, la 
expresion cuantitativa, se volvera inevitable...elesfuerzo para 
dar un salto mas alia, con objeto de establecer nuevos valores, y 
en ultimo termino, formulas nuevas. Las formulas caducan y 
deben ser remplazadas por otras nuevas. 

Punto y linea sobre el piano. Wassily Kandinsky, 1923 

Antes de adentrarnos en el metodo biogeografico de Croizat, co- 
mentaremos brevemente sus concepciones acerca de la evolucion. Croizat 
(1958, 1964) consideraba que para comprender el proceso de b evolu¬ 
cion organica resultaba fundamental desarrollar un concepto de evolu¬ 
cion dirigida internamente. Grehan (1984) hizo notar que el mismo Darwin 
trabajo sobre un concepto similar, al cual se refirio como las ‘leyes del 
crecimiento'. Craw (1984) sostuvo que aunque Dawin reconocio a la 
seleccion natural como el proceso fundamental de la evolucion, hay es- 
cntos suyos donde se evidencia que reconocia a las leyes del crecimien¬ 
to' como un proceso de mayor importancia que la seleccion natural, 
mencionando algunos pasajes de Dawin en los que se resalta que la 
modificacion de rasgos variados ha tenido como causa a las leyes del cre¬ 
cimiento y no a la seleccion natural. Dawin pensaba que con su concep¬ 
to de seleccion natural no habia sino apenas delineado un esbozo del 
complejisimo problema del origen de las especies, y que podia haber 
otras leyes complejas que aun era necesario investigar. 

Mientras que para la sintesis neodawiniana la evolucion es 'des- 
cendencia con modificacion' y 'cambio en la frecuencia de genes’, para 
Croizat la evolucion no queda circunscrita a la forma, sino que es la 
sintesis de espacio, tiempo y forma. Asi, para Croizat el analisis de la 
distribucion organica implica entender el proceso de la evolucion en el 
tiempo y en el espacio. 

Al igual que diferentes criticos del dawinismo, Croizat tambien cri- 
tico la sobrevaloracion de la seleccion natural y dirigio su interes a la 
ontogenesis como un proceso evolutivo importante, analizando su rela- 
cion con respecto a la adaptacion. Las ideas ortogenetistas de Croizat 
pudieran provemr de la influence de Rosa y su teoria de la hologenesis. 
Si bien dentro del pensamiento ortodoxo evoluciomsta se admite que 
hay tendencias evolutivas, estas a fin de cuentas se atribuyen a la selec¬ 
cion natural. Croizat refutaba esta afirmacion, argumentando que exis- 
ten tipos estructurales de organizacion a los cuales pertenecen los di- 
versos orgamsmos, independientemente del ambiente en el que vivan 
y de las adaptaciones que posean. Elio implica que el tipo de organiza¬ 


cion estructural se hereda, con independence de las presiones del am¬ 
biente. De ahi que la ortogenesis de Croizat se referia a los procesos 
de determinacion no ambiental que se heredan y que 'orientan' a los 
organismos sin cuenta de las condiciones ambientales, y no al concepto 
de evolucion progresiva y dirigida. 

Dawin tambien reconocio la intervencion de procesos no ambien¬ 
tales en la evolucion organica, refendos en Elongen de las especies como 
‘leyes del crecimiento'. Aunque reconocio al proceso vicariante como 
el responsable de producir un patron en mosaico de formas que se 
remplazan espacialmente, termino supeditando ese fenomeno a los 
centros de origen y la dispersion, y la ortogenesis a la seleccion natural. 
Aunque se decidio por la seleccion natural, Dawin sostuvo que aun 
habia mucho por aprender acerca de las 'leyes del crecimiento'. Croizat 
considero que Dawin no fue capaz de resolver la tension entre sus 
ideas seleccionistas y ortogenetistas, y aunque mostro una concepcion 
pluralista al reconocer la intervencion de la vicarianza y la ortogenesis 
en el proceso evolutivo, fallo en ponderar suficientemente su impor¬ 
tancia. Sin embargo, la ortodoxia neodawiniana vinculo a las corrientes 
ortogenetistas con ideas finalistas, progresionistas y direccionales, y las 
condeno como acientfficas, acusandolas de apelar a causas misteriosas 
sin sustento empirico. No obstante, Grehan (1984) arguyo que la 
ortogenesis, en el sentido de Rosa, Croizat y Dawin, no tiene nada de 
misterioso ni teleologico, ya que simplemente propone que la forma 
cambia como consecuencia de un cierto estadio imcial de acuerdo con 
leyes geneticas y potenciales evolutivos. 

Segun Croizat, la ortogenesis determina el tipo y amplitud de varia¬ 
cion sobre la que puede actuar la seleccion natural, de modo que esta 
se ve reducida tan solo a jugar un papel secundario, ya que no puede 
actuar mas alia de la variacion proporcionada. Elio implica que las 
adaptaciones deben analizarse primero como estructura, antes que 
como la funcion resultante. Asi, la adaptacion se compone de: (I) una 
'adaptacion estructural', que es primaria y ortogenetica, y (2) de una 
'adaptacion ambiental', que es secundaria y mediada por la seleccion 
natural. Elio evita la confusion conceptual que evidencian terminos como 
'ventajoso', 'selectivo', ‘no adaptativo’, 'preadaptativo' y 'neutral', que 
se enfocan sobre el aspecto funcional. Croizat considero que era crucial 
determinar el mecanismo subyacente a la ortogenesis. 

Croizat aceptaba que la variacion es la materia prima sobre la que 
actua la evolucion, pero negaba terminantemente que tal variacion sea 
azarosa, sino que por el contrario, esta orientada por limitaciones histo- 
ricas, representadas por los tipos basicos de organizacion. De este modo, 
las reglas basicas de la evolucion organica, a traves del tiempo y del 
espacio, pueden resumirse como sigue: 

1. La 'seleccion natural' trabaja con lo que aporta la ortogenesis. Elio 
implica que la seleccion natural no es el elemento creativo de la evolucion; 
en el mejor de los casos solo poda y elimina, pero carece de poder 
generativo. Se limita a actuar a nivel de especies y subespecies. Con ello, 
Croizat cuestiona uno de los fundamentos del dawinismo, que es asumir 
la misma causalidad para la micro y la macroevolucion. Las macromutaciones, 
es decir, las mutaciones orientadas en senes, constituyen el elemento fun¬ 
damental del desarrollo pa duda surge: tera Croizat un conocedor de la 
genetica, de los mecanismos de variacion genetica?; esta afirmacion esta en 
el mismo tenor de Rensch, quien en la decada de 1940 propuso causalidades 
diferentes para la micro y la macroevolucion, y sobre el que dingieron sus 
criticas los neodawinistas (gradualistas), principalmente Mayr y Dobzhansky], 
Con ello resulta que los elementos intemos, como son la herencia y la 
capacidad de sufrir cambios, son mucho mas importantes que los factores 
extemos, como la seleccion natural y la adaptacion. Los factores intemos 
rigen entre el 75 y el 80% del desarrollo. Un colibri, senala Croizat, es un 
colibri, ya sea que habite la costa o los paramos alpinos. 

2. La distribucion geograflca actual de un organismo es el resultado 
de la formacion vicariante de grupos taxonomicos que se vieron 
involucrados en ella y no el subproducto de migraciones a grandes sal- 
tos. Toda la biogeografla basada en centros de origen, dispersion, me- 
dios de transporte, no es mas que pseudociencia. 
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Panbiogeografia 


Una vez el punto se instala en la superficie, se afirma allI de 
modo definltivo. De esta forma representa la afirmacion interna 
mas permanente y mas concisa, que surge con brevedad..., no 
es la forma sino la tension existente en ella, lo que la caracteriza 
y constituye el e/emento . El elemento "tiempo" se halla casi 
totalmente descartado... El punto es la forma temporal minima... 

Punto y linea sobre el piano. Wassily Kandinsky, 1923 

Leon Croizat insistio en que la panbiogeografia es un metodo de la 
biogeografla historica que supone que las barreras geograficas evolucio- 
nan junto con las biotas, lo que se resume en la metafora vda ytierra 
evolucionanjuntas. Tal como fue formulado por Croizat (1958, 1964), 
la panbiogeografia se oponfa al paradigma imperante en el momento 
—el dispersionismo— originado con Darwin (1859), aunque con rai- 
ces rastreables a varios mitos judeocristianos antiguos (Papavero et al.. 
1997; Bueno et at., 1999; Llorente eta!., 2000). En dos capltulos de El 
origen de las especies. Darwin discutio cuestiones biogeograficas. Para 
explicar las distribuciones disyuntas —es decir las que poseen taxones 
emparentados que se encuentran en dos o mas areas ampliamente 
separadas entre si— los autores predarwinianos hablan postulado la 
existencia de centros de creacion' multiples, mientras que Darwin (1859) 
las interpreto como resultado de la evolucion o dexendencia con mo- 
dificacion. Luego de evolucionar en 'centros de origen' a partir de espe¬ 
cies preexistentes, los organismos se dispersaban al azar por sus dife- 
rentes medios, atravesando barreras preexistentes, para llegar a ocupar 
nuevas areas. A partir de las ideas de Darwin, surgio el paradigma 
dispersionista, impulsado en el siglo XX por un grupo de autores esta- 
doumdenses, entre los que se destacan Matthew, Darlington, Simpson, 
Mayr y Briggs. La identificacion del centra de origen de un taxon consti¬ 
tuye el punto de partida de un analisis dispersionista. Una vez identifica- 
do dicho centro, es posible reconstruir la historia biogeografica del taxon, 
postulando rutas de dispersion, corredores bioticos, barreras y centros 
de evolucion. Dado que los medios de dispersion de cada taxon son 
diferentes y la dispersion es un fenomeno que se da al azar, las historias 
biogeograficas de los distintos taxones no coincidiran entre si. 

Croizat (I 958) senalo: Como naturalistas, nosotros tratamos cons- 
tarfemente con las comentesdela evolucion, y/a evolucion ensimisma es 
consecuencia de tres factores que trabajan como uno solo, tiempo, espacio 
y forma Siendo este el caso, necesitamos desde luego una ciencia que, 
esencia/mente relacionada con el espacio y el tiempo —iz gr„ dispersion — 
rescate de tod a critica los conceptos constructivos de esos dos factores, 
dejando a cada naturalista en hbertadde manejarla forma en relacion con 
sucampoespecfficodeinteres, ya sea taxonomfa, filogenia, genetica, etc. 
Sin embargo, tiempo, espacio y forma, como un todo, son finaimente una 
triad a inquebrant able. 

En su Panbiogeography, Croizat (1958) reconocio que los trabajos 
botanicos de Good constituyen un primer esfuerzo por asociar los pa- 
trones de distribucion de las plantas con eventos geologicos. Good uti¬ 
lize la teorla de Wegener y las teorlas sobre glaciaciones e intergla- 
ciaciones como argumentos para explicar la distribucion de las plantas. 
Si bien Croizat valoro el intento de Good por tratar de asociar la histo¬ 
ria geologica con la historia de las distribuciones de plantas, por otro 
lado critico la teorla de Wegener en cuanto a la secuencia de eventos 
geologicos. En particular, Croizat destaco que la cronologla de eventos 
geologicos sugerida por Wegener resultaba incongruente con los pa- 
trones biogeograficos a lo largo del Paclfco. El reconocio que la teorla 
wegeneriana solo explicaba satisfactoriamente los patrones mas antiguos, 
anteriores al Permico, pero era incongruente con los patrones posterio- 
res. Sin embargo, Croizat aclaro que desechaba la teorla de Wegener 
como una hipotesis geologica particular, en un intento por evitar un sesgo 
a su analisis, ya que preferla arribar a sus propias conclusiones a la luz de la 
observation de los patrones de distribucion de plantas y animates: Si la 
biogeografla se ha deganare! respeto de losgeo/ogos, la btogeografia debe, 


antes que todo, pararse sobre sus propias piernas, como una ciencia inde- 
pendiente yanalftica, evitando ngurosamente aquellas teon'as en las que los 
geologosmismos no estan de aa/entio (Croizat, 1958). 

Resulta interesante ver el modo en que Croizat analizo un proble- 
ma biogeografico particular. En el caso de las Antillas, Croizat (1958) 
utilized) dos familias de aves, Todidae y Momotidae, estrechamente 
emparentadas, para ejemplificar su critica a la biogeografla de Mayr. Las 
Todidae contienen un solo genero, Todus, con cinco especies de distri¬ 
bucion estrictamente antiliana, mientras que las Momotidae poseen seis 
generos, I 3 especies y cerca de 50 razas de distribucion neotropical es¬ 
trictamente continental. iComo se explica la distribucion actual de am- 
bas familias a la luz de la idea de centros de origen y dispersion a saltos 
entre continente e islas? Al respecto, se propusieron tres posibilidades: 

(1) ambas son de origen continental, pero solo Todus pudo invadir las 
Antillas con una posterior extincion local en el continente; (2) las 
Momotidae invadieron las Antillas, en donde, debido al prolongado ais- 
lamiento, hubo una divergencia tan grande con respecto a las formas 
ancestrales que derivaron hacia una familia totalmente distinta; y (3) las 
Todidae son ancestralmente antillanas, y alguna de sus especies alcanzo 
el continente por dispersion, donde luego opera una fuerte radiacion 
hasta producir otros seis generos distintos. 

De acuerdo con Croizat (1958), es imposible someter a prueba 
cualquiera de estas tres explicaciones, por lo que carecen de validez 
cientifica. Si la distribucion actual es resultado de eventos de dispersion, 
icomo se explican los numerosos casos de endemismo en las islas, in- 
cluso al nivel generico, aun en aquellas que tienen supuestamente un 
origen oceamco? Normalmente se habla asumido un origen distinto de 
los dos grupos de islas antillanas. Se sugeria que las Antillas mayores 
hablan tenido periodos de conexion al continente, mientras que las 
Antillas menores hablan estado aisladas del continente desde su origen 
Ambos sistemas insulares tienen identidad biologica propia. El nucleo 
central de las Antillas menores —Guadalupe, Dominica, San Vicente, 
Santa Lucia y Martinica— tienen generos endemicos de aves como 
Condocerthia, Ramphocinc/usy Cichlherminia, mientras que las especies 
antillanas de Magnolia se distribuyen solo en las tierras altas del bloque 
principal de las Antillas mayores —Cuba, Espahola y Puerto Rico—. Sin 
embargo, existen otros grupos que relacionan a ambos nucleos como 
Talauma (cercana a Magnolia). 

El analisis panbiogeografico de Croizat revelo relaciones mas com- 
plejas entre las Antillas y la biota de otros lugares. Los rasgos mas rele- 
vantes de la biota antillana indican sucintamente: (I) un trazo que rela- 
ciona al bloque de las Antillas menores con el Caribe sudamericano 
(norte de Colombia, Venezuela y Guyana) y con la peninsula de Florida; 

(2) otro trazo que relaciona el bloque de las Antillas mayores con dos 
porciones de America Central: las Sierras de Chiapas y Guatemala, por 
una parte, y Panama-Costa Rica por otra, ambas separadas por la de- 
presion de Nicaragua; y (3) la naturaleza compuesta de la biota de Cuba, 
la cual se relaciona en su extremo oriental con el oeste de la Espahola, 
Jamaica y America Central (Sierras de Chiapas y Guatemala hasta la 
depresion de Nicaragua), mientras que el resto de la isla tiene relacio¬ 
nes mas estrechas con Florida, Oriente de la Espahola y el nucleo de las 
Antillas Menores. 


Espacio, tiempo, forma 


La linea geometrica por definicion es un ente invisible. Es la traza 
que el punto deja al mover se y por lo tanto es un producto suyo. 
Surge de la alteracion del reposo total del punto. Con ella se 
salta de una situacion estatica a una dinamica...la recta...la 
forma mas simple de la infinita posibilidad de movimiento. 

Punto y linea sobre el piano. Wassily Kandinsky, 1923 

Croizat centro su critica al darwinismo no tanto en la evolucion de la 
forma, sino en la del espacio, ya que es finaimente a traves del tiempo y el 
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espacio que la forma cambia, Ha sido senalado repetidamente que Darwin 
asigno un papel importante al espacio en la formulacion de su teorfa de la 
descendencia con modificacion. No es casual que justo en el primer pa- 
rrafo de su obra capital haga referencia directa a la distribucion organica: 
Cuando iba como naturalists a bordo del H. M. S. Beagle, mesorprendieron 
mucho ciertos hechos de la distribucion de losseres vivos que viven enAme- 
ricadel 5t/c.. (Darwin, 1859, Elor/gen de las especies) 

Croizat consideraba que, si bien Darwin reconocio explfcitamente 
la importancia de la distribucion geografica de los organismos, fallo en su 
interpretacion, de modo que tomo la original iniciativa de poner a prue- 
ba la hipotesis darwiniana que supone a la distribucion organica como el 
resultado de la dispersion a partir de centros de origen. Croizat desa- 
rrollo as! su metodo de trazos para analizar los patrones de distribucion 
de multiples taxones, y encontro que esos patrones se repetlan, y que 
lo mismo los compartlan organismos relativamente vagiles, como aves 
y mariposas, que organismos extremadamente sedentarios, como lom- 
brices de tierra e insectos apteros. Estos patrones recurrentes relacio- 
naban areas ampliamente separadas en la geografla actual, como por 
ejemplo, el oriente de Asia y America del Sur, y ademas entraban en 
conflicto con las regiones biogeograficas tradicionales, concebidas en- 
tonces como estables y coherentes. A partir de que Wallace popularizo 
las regiones de Sclater, la Concepcion permanentista se convirtio en un 
enunciado central del dispersionismo. En La distribucion geografica de los 
animates, Wallace (1876) adopto el sistema de regiones de Sclater adu- 
ciendo dos razones principales: (I) que era inteligible y no contradecfa 
la costumbre, y (2) que reflejaba las divisiones naturales de la superficie 
terrestre. Asi, se afirmaba que las regiones zoogeograficas se corres- 
pondlan con los rasgos principales y mas estables de la geografla. Por el 
contrario, admitir que las regiones actuates eran configuraciones mera- 
mente pasajeras y mudables implicaba negarlas como las divisiones pri- 
marias de Sclater (Fichman, 1977). Incluso en tiempos relativamente 
recientes, y a pesar de las evidencias de la expansion del fondo oceani- 
co, uno de los Ifderes principales del neodarwinismo (Mayr, 1984) ha 
persistido en el intento de rescatar el principio permanentista, aducien- 
do que si bien pueden admitirse cambios en la posicion relativa y en las 
relaciones entre las grandes masas contmentales, sus rasgos generates 
han permanecido esencialmente estables. 

A partir de las relaciones entre areas disyuntas que daban los tra¬ 
zos, Croizat refuto los sistemas de regiones fitogeograficas y zoogeogra¬ 
ficas de Wallace y De Candolle, a los que considero como derivados de 
una concepcion permanentista. En cambio, admitiofragmentaciones de 
la superficie terrestre, que es sobre la cual los seres naturales muestran 
un cierto orden en su distribucion. Tal rechazo a la concepcion 
permanentista permitio cambiar de una historia natural a una historia de 
la naturaleza, ya que el rompimiento implica una secuencia, una histo¬ 
ria. Esa fragmentacion abre la posibilidad de tratar de entender a la na¬ 
turaleza desde un punto de vista historico. 

Space, time, form: The biological synthesis, publicada en 1964, es la 
obra mas 'filosofica' de Croizat y, de acuerdo con su autor, constituye 
un resumen de sus tres libros anteriores (Croizat, 1952, 1958, 1960). 
En la introduccion y primer capftulo, Croizat brindo algunas precisiones 
acerca de su metodo panbiogeografico. De acuerdo con Croizat, el 
fenomeno de la dispersion — de interes inmediato para la evolucion en 
relacion con el espacio yeltiemp/o (Croizat, 1964: ii}— de algun modo 
fue sofocado por autores anteriores bajo un pesado bagaje de supues- 
tos teoricos. En este sentido, la aplicacion del metodo panbiogeografico 
conduce a descubnr to que la naturaleza misma nos dice a traces de es- 
tr/ctos registros facticos(C.ro\zaX, 1964: iii). 

El medio practico y analftico empleado por Croizat para su analisis 
biogeografico fue la construccion de trazos, las coordenadasprimarias... 
en espacio, que nos abren elcamino hacia invest/gac/ones acerca de los 
factores de tiempo y forma (Croizat, 1964:7, italicas en el original). (Cabria 
acotar que, de acuerdo con Craw (1988a), la concepcion de estos trazos 
no seria original de Croizat, sino que provendria de Van Steenis [ 1934- 
35]). Mediante la comparacion objetiva de estos trazos es posible descubrir 


patrones, los que a su vez permitiran comprender conjuntamente la dife- 
renciacion morfologica ('form-making’) y la translacion en espacio. Segun 
Croizat, no es posible especular acerca de la diferenciacion morfologica de 
un taxon determinado sino es en el contexto del espacio y el tiempo, y la 
translacion en espacio no necesanamente equivale a migracion. 

En el capftulo 2, el autor explore las relaciones entre los trazos y la 
evolucion geologica. A partir de numerosos ejemplos, Croizat demostro 
la correlacion entre las distribuciones de taxones de animates y plantas 
con los geosinclinales. En el capftulo 3 presento diversos ejemplos de la 
aplicacion del metodo panbiogeografico. Uno de ellos se refiere al gene¬ 
ra Cossypium en el Nuevo Mundo, y muestra interesantes conexiones 
entre Mexico, las islas Hawaii y Galapagos, y Ecuador. Otros ejemplos se 
refieren a la distribucion de Aed//a/iirft/.y(Euphorbiaceae) y la biogeografia 
del Caribe, las Antillas, el oceano Pacffico y Australia. 

El extenso capftulo 4 fue dedicado a la diferenciacion morfologica 
debida a la vicarianza. Mediante un diagrama, Croizat expreso el modo 
en que un taxon ancestral (A) se encuentra inicialmente ampliamente 
distribuido en un area, aunque diferenciado en dos taxones subordma- 
dos, como subespecies o razas (a y b). Cuando surgen montanas, lagos 
y volcanes, actuan como barreras que fragmentan la distribucion origi¬ 
nal e inducen la diferenciacion de nuevos taxones. Una vez que los 
mismos se han diferenciado, es posible que incrementen o disminuyan 
su area de distribucion. Este proceso involucra dos etapas diferentes: el 
inmovilismo, responsable de la vicarianza, y el movilismo, que permite 
la expansion de las distribuciones. 

En los capftulos 6 y 7 se describieron diferentes aspect os de la evo¬ 
lucion vegetal, animal y humana, discutiendose el modo que la 
ortogenesis afecta el curso de la evolucion. El capftulo 8 constituye una 
crftica al darwinismo, en que basicamente se contrastan las ideas de 
Darwin del Viaje del Beaglecon las de El origen de la especies. Asimismo, 
Croizat discutio la biogeografia de las islas Galapagos y nociones acerca 
de teleologfa, seleccion natural y adaptacion. 

En el capftulo 9 establecio las conclusiones de su obra, las que tam- 
bien constituyen un resumen de las ideas de Croizat. A continuacion 
detallamos las principales, en especial relacion con la biogeografia: 

1. La evolucion organica es funcion del espacio, el tiempo y la forma. 
De estos tres elementos, el espacio es el que concierne particularmente 
a la biogeografia, aunque interactua necesariamente con el tiempo y la 
forma. Por ello, una comprension satisfactoria de la evolucion organica es 
inseparable de la apreciacion constructiva de la biogeografia. 

2. La biogeografia, como ciencia del espacio y el tiempo, tiene una 
relacion fntima con la geologfa, especialmente con sus aspectos histori- 
cos y tectonicos, pues Tierra y vida evolucionan juntas. 

3. La panbiogeografia no es una teorfa, sino un metodo de analisis 
de la distribucion geografica de animates y plantas. Este analisis se basa 
en un metodo estrictamente comparativo y estadfstico, que (i) descarta 
teorias formuladas a priori, remplazandolas con inferencias sobre los 
hechos, de acuerdo con el sentido comun; (ii) elimina discusiones acer¬ 
ca de los meritos de los diferentes enfoques, siendo el unico enfoque 
valido la comparacion a una escala suficiente que permita descartar los 
casos excepcionales; y (iii) descarta el principio de autoridad como ca- 
rente de valor, cuando se lo contrasta con los hechos y el sentido co¬ 
mun. Asf concebida, la panbiogeografia no cuenta con el favor academi- 
co, pues en realidad esta destinada a destruir radicalmente todo lo que 
es confortable academicamente sin por ello ser verdadero. 

4. La panbiogeografia es independiente de otras ciencias, aunque 
interactua y colabora con ellas, en lo general y en lo particular. La 
panbiogeografia no intenta imponer sus metodos, prmcipios y conclu¬ 
siones a otras ciencias, siendo inevitable lo reclproco. 

5. En sus metodos y principios, la panbiogeografia es esencialmente 
incompatible con la zoogeografla y fitogeografla derivadas de los con- 
ceptos darwinianos de ‘distribucion geografica', 'origen de las especies', 
'migraciones' y 'medios casuales'. El avance del conocimiento en el fu¬ 
ture permitira discemir entre la panbiogeografia y lo que se le pueda 
parecer sin compartir esencialmente su metodo y pnncipios. 
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6. La decision entre la panbiogeografla y lo que se la parezca mas 
cercanamente se hara, como ocurre siempre en la ciencia, en terminos 
de su eficiencia para avanzar en el conocimiento. 

7. La panbiogeografla tendra una influencia poderosa en el pensa- 
miento biologico, considerando Croizat que su trabajo era preliminar. 
Esta influencia provendra basicamente de la revalorizacion de la 
interaccion entre espacio, tiempo y forma. 

8. En la evolucion es posible discernir claramente entre dos momen- 
tos. Uno es primariamente direccional (ortogenetico), es decir que resul- 
ta del despliegue de premisas estructurales que, una vez establecidas, 
determinan el curso de la evolucion a lo largo de secuencias irreversibles. 
El otro momento involucra adaptacion y seleccion natural en funcion de 
la direccion primaria. Las teorias evolutivas que fallan en discriminar entre 
estos dos momentos no pueden ser satisfactonas; por ejemplo la idea de 
‘ortoselecciori confunde ambos momentos. Un ave es ortogeneticamente 
un ave antes de estar expuesta a la seleccion que la haga ser un buitre o 
un gorrion. La adaptacion y la seleccion necesariamente operan sobre 
una base proporcionada por la ortogenesis. 

9. Siempre resulta posible asignar un conjunto de morfologias dife- 
rentes a un nodo morfogenetico comun. Las diferencias morfologicas 
observables entre los componentes de una familia de plantas o anima- 
les, es decir un conjunto de generos consanguineos, es funcion de la 
morfogenesis caracteristica de la familia como un todo. La morfogenesis 
descansa sobre un concepto primario de conjunto estructural modifica- 
ble en detalle, siendo la morfologia su consecuencia. 

10. El proceso basico de diferenciacion morfologica en la naturale- 
za esta dado por la fragmentacion de una poblacion ancestral en grupos 
subordinados, requiriendo este proceso como condition esencial que 
exista la capacidad potencial de cambio durante el periodo de aislamiento. 
La adaptacion solo opera secundariamente sobre un componente pri¬ 
mario provisto por la ortogenesis. 

I I. Consistiendo esencialmente en la fragmentacion de una pobla- 
cion ancestral en poblaciones subordinadas en espacio y tiempo, debi- 
do a modificaciones de la forma, el proceso de diferenciacion morfologica, 
esencial para la evolucion, conlleva como subproductos a la vicarianza 
geografica, taxonomica y ecologica. Algunas formulas simples que re- 
presentan las interrelaciones esenciales entre biogeografla y evolucion 
son las siguientes: (i) evolucion = espacio + tiempo + forma; (ii) dis¬ 
persion (en general) = translacion en espacio + diferenciacion 
morfologica; (lii) dispersion (en el tiempo de diferenciacion morfologica 
vicariante o inmovilidad) = diferenciacion morfologica + translacion en 
espacio; (iv) dispersion (en el tiempo de la radiation activa, migration o 
movilidad) = translacion en espacio + diferenciacion morfologica. 

12. Dado que la diferenciacion morfologica en la etapa de inmovili¬ 
dad es un proceso fundamental de la evolucion y la dispersion, el que 
un taxon en un area excluya a otro taxon afin es un hecho de la mayor 
importance, pues es la prueba de que ambos han evolucionado sepa- 
radamente ydemuestraque las teorias que postulan 'migraciones', 'me- 
dios casuales' y 'ecologia', como medios biogeograficos son esencial¬ 
mente erroneas. 

13. Los patrones de distribution de plantas y animales, cuales- 
quiera sean sus medios de dispersion, son absolutamente congruen- 
tes, como un hecho natural, en un minirno de trazos y centros. Dado 
que esos trazos y centros para la Vida moderna’ fueron establecidos 
por la paleogeografla de hace 200 millones de ahos, la dispersion se 
repite sin cesar. 

14. No existe nada casual en la naturaleza, pues todo obedece a 
leyes inflexibles, aun si sus manifestaciones son diferentes en detalle. La 
forma, en sus aspectos tecnicos, puede llevarnos a consideraciones di¬ 
ferentes si el objeto de nuestro estudio es una margarita o una ballena, 
pero la diferenciacion morfologica como proceso en espacio y tiempo 
es por el contrario la misma para ambas. 

15. El darwinismo es inviable como teoria general de la evolucion 
debido a que; (i) originalmente no fue claro en cuanto a hechos de la 
mayor relevancia, como la interrelacion entre forma, tiempo y espacio, 


o entre leyes de crecimiento' (ortogenesis) y adaptacion / seleccion 
natural; (ii) evita enfrentar los problemas que van mas alia de la 'selec¬ 
cion natural', por vicios de su origen, que nunca fueron corregidos en 
los desarrollos subsiguientes; y (iii) es responsable de un vasto vocabu- 
lariotecnico que, quizas aunque preciso en ciertos aspectos, estan im- 
preciso en otros que impide la discusion eficaz. 

16. Es falso que el 'ongen de las especies' sea un problema funda¬ 
mental para la biologfa, este es solo uno de los muchos problemas de la 
evolucion en general. Resulta desafortunado que los autores que han 
aceptado el 'origen de las especies' como dado, hayan fallado al discri¬ 
minar entre dos conceptos diferentes: (i) la especie como eslabon en la 
cadena de cambio evolutivo y como conjunto de poblaciones con un 
ancestro comun; y (ii) la especie como grupo que podemos definir ab¬ 
solutamente y otorgar un nombre binominal. Esto ha inducido a los 
naturalistas a definir la especie a cualquier costo en el sentido de la taxo- 
nomia formal, como prerrequisito para discusiones de otra indole, con 
lo que se privilegian las palabras en lugar de los conceptos. 

Una apreciacion muy interesante de Space, time, form es la de Craw 
y Heads (1988). Estos autores analizan esta obra a traves de la perspec- 
tiva desconstructivista del filosofo frances Jacques Derrida, quien me- 
diante relecturas/ reescrituras de algunos textos ‘clasicos’ destruye/ re- 
construye conceptos tradicionales. En este sentido, Craw y Heads (1988) 
consideran que Space, time, form es la deconstruccion de El ongen de 
las es pedes de Darwin (1859). En esta ultima, Darwin siguio la secuencia 
siguiente: variacion en el estado domestico y seleccion natural (capitulo I), 
el problema de la especie (capitulo 2), competencia (capitulo 3), seleccion 
natural (capitulo 4), leyes de crecimiento (capitulo 5), dificultades de la teo¬ 
ria (capitulo 6), objeciones a la teoria (capitulo 7), instinto (capitulo 8), hibri- 
dacion (capitulo 9), registro geologico (capitulos 10 y I I), biogeografla (ca¬ 
pitulos 12 y I 3), el sistema natural, morfologia y embriologia (capitulo 14) y 
conclusiones (capitulo I 5). El texto de Croizat invierte o deconstruye la 
secuencia de Darwin: biogeografla y su relacion con la geologia (capitulos I - 
3), evolucion en relacion con la biogeografla (capitulo 4), leyes de creci¬ 
miento (capitulos 5 y 6), el problema de la especie (capitulo 7) y seleccion 
natural (capitulo 8). De este modo, quedaria evidenciada la preeminencia 
otorgada por Croizat al espacio, en contraposition a la importancia dada 
por Darwin a la forma (ver discusion mas adelante). 


El debate entre la prioridad de la forma y el espacio 


No hay, por tanto, que sorprenderse de que no exista trayecto 
que permito colmar la distancia entre dos cosas. ...no son dos 
cosas ontologicamente diversas, sino una sola concebida bap 
distintos modos de pensamiento. 

Sobre los espacios: pintar, escribir, pensar. J. L. Pardo, 1991 

A pesar de las criticas que han hecho a la panbiogeografla, los biogeo- 
grafos vicariancistas reconocieron el merito de la obra de Croizat, ya que 
represento un rompimiento con la tradicion biogeografica de Darwin- 
Wallace. La voluminosa obra de Croizat puede reducirse a dos enuncia- 
dos que sintetizan su vision de la historia de la Tierra y la evolucion: 

1. La explicacion de que areas diferentes tengan especies distintas 
es el cambio tectomco y no la dispersion. 

2. Las principals regiones biogeograficas no se corresponden con 
los continentes actuales, los cuales tienen un origen hibrido y complejo, 
sino con las modemas cuencas oceanicas. 

Esta concepcion implica una diferencia fundamental con la 
biogeografla dispersionista del darwinismo, pues considera que las areas 
de endemismo estan interrelacionadas causalmente. Mientras que el 
dispersionismo separa la historia geologica de la distribucion organica, la 
panbiogeografla de Croizat las une (Humphries y Parenti, I 999). 

Darwin expreso una concepcion estatica del espacio. De acuerdo 
con su modelo evolutivo, las especies se generan lenta y sucesivamen- 
te en ‘centros de origen' para despues dispersarse sobre la superficie 
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terrestre, debido a que ocurren cambios climaticos as! como de dispo- 
nibilidad de habitat Elio supone que los rasgos geologicos y geograficos 
son anteriores a los organismos, y aunque la Tierra evoluciona de ma- 
nera lenta y continua, los continentes permanecen esencialmente esta- 
ticos sobre una superficie terrestre de dimensiones fijas. Croizat hizo 
ver que la Tierra y la biota siempre han evolucionado conjuntamente, 
incluso antes de que se aceptara la teoria de tectonica de placas y, por 
ende, la movilidad de los continentes. La panbiogeografla reconoce que 
la unica forma de descubrir la historia biogeografica es mediante el exa- 
men de los patrones globales de distribution de la vida, ignorando me- 
camsmos preconcebidos sobre procesos. Croizat no suscribio las areas 
de endemismo propuestas por De Candolle, Sclater y Wallace, consi- 
derando que estaban defmidas de forma un tanto arbitraria, pues creia 
que solo mediante el analisis de las biotas podrian llegar a establecerse 
las entidades biogeograficas naturales (Humphries, 2000). 

La panbiogeografla (al igual que la biogeografia de la vicarianza) fue 
criticada desde el punto de vista estadistico. Simberloff et al (1979) hi- 
cieron notar que el concepto de trazo generalizado no habia sido some- 
tido a prueba estadistica alguna y podria ser un mero artefacto. Un trazo 
generalizado es un con junto de distribuciones coincidentes y se considera 
como una evidencia pr/ma facie en contra de que la dispersion haya cau- 
sado ese patron; sin embargo, nunca se especifica el universo de distribu¬ 
ciones del cual se obtuvo la muestra de distribuciones coincidentes, Al 
construir trazos generalizados, se precede inductivamente, ya que se 
buscan datos confirmatorios en vez de datos falsatorios. Por ejemplo, 
seria bastante improbable predecir un trazo de ocho taxones coinciden¬ 
tes especificando de antemano los taxones en particular, pero suponien- 
do que hubiera 100 taxones en la region bajo analisis, habrfa (100/8) = 

1.86 x I O' octetos. Dentro de este enorme numero, no seria sorpren- 
dente que alguno de los octetos tuviera taxones con distribuciones coin- 
cidentes. A tales criticas estadisticas tuvieron que responder las escuelas 
de biogeografia historica contemporaneas. 

En 1984, bs neozelandeses Robin Craw y Peter Weston emplea- 
ron la metodologia de los programas de investigation de Imre Lakatos 
para analizar los diferentes enfoques actuates de la biogeografia histori¬ 
ca. De acuerdo con el criterio de Lakatos (1978), un programa de in¬ 
vestigation es progresivo cuando las modificaciones que ocurren con- 
ducen a nuevas predicciones teoricas o a confirmaciones empiricas. La 
panbiogeografla, desde el punto de vista de Craw y Weston (1984), 
resulta ser la corriente mas progresiva de la biogeografia historica, en 
comparacion con el dispersionismo y la biogeografia de la vicarianza, en 
razon de su capacidad predictiva y heurlstica. 

No obstante, esa conclusion ha sido rebatida por adherentes de la 
biogeografia de la vicarianza. Seberg (1986), si bien reconoce a la obra 
original de Croizat como una corriente que sirvio de impulso para el 
desarrollo de la biogeografia de la vicarianza, considera que la version 
modificada de la panbiogeografla que han desarrollado los biologos 
neozelandeses tiene una pesadacargade supuestos a priori. Afirma que 
acaso la unica contribucion original de Croizat fueron sus conceptos de 
trazo y trazo generalizado, de los cuales ya habia antecedentes en el 
trabajodeJeannel( 1942), quien los llamaba ‘llneas fileticas’. Califico como 
futil el intento de Craw y Weston (I 984) por analizar a la panbiogeografla 
de acuerdo con el modelo de Lakatos, aduciendo en primer termino 
que hay algunos puntos no aclarados en este modelo: itodos los pro¬ 
gramas de investigation tienen un nucleo duro?, ique es precisamente 
lo que distingue al nucleo duro como opuesto al cinturon protector?, 
iquien decide cual es la parte del nucleo duro no sujeta a prueba y cual 
es el cinturon de seguridad que si esta sujeto a prueba? Ademas, el 
programa de Lakatos parece adecuado para elaborar explicaciones re- 
trospectivas, pero no para aplicarse a programas rivales contempora- 
neos. As!, mientras que Craw y Weston (1984) consideran al dispersio- 
nismo/centro de origen como un programa degenerativo, sus adhe¬ 
rentes podrian argumentar que el concepto de centro de origen es par¬ 
te del nucleo duro, mientras que los 13 criterios citados por Cain (1944) 
son su cinturon protector, con lo que el dispersionismo resultarla tam- 


bien un programa progresivo. Cuando no se ve retrospectivamente, el 
nucleo duro de cualquier programa mas bien parece un escudo ad hoc 
que puede delimitate y extenderse a voluntad. 

Los vicariancistas efectuaron criticas a la panbiogeografla desde el 
punto de vista metodologico (Seberg, 1986; Platnick y Nelson, 1988); 
serialaron que el procedimiento que se sigue para dar orientacion a los 
trazos es ambiguo, pues puede hacerse tomando en cuenta la distancia 
minima con respecto al vecino mas cercano o bien con base en relacio- 
nes filogeneticas entre los taxones. Incluso los trazos pueden orientarse 
de acuerdo con la ubicacion de los centros de masa, que son areas en 
donde existe la maxima diversidad genetica, numerica o morfologica. 
Este ultimo inevitablemente recuerda a los criterios ambiguos que se 
usaron tanto tiempo en el enfoque dispersionista para determinar cen¬ 
tros de origen y, por tanto tienen la misma debilidad, que esencialmen¬ 
te es que son apriorlsticos (Cain, 1944; Bueno y Llorente, 1991). Re¬ 
sulta as! que hay una confusion metodologica en la construccion de tra¬ 
zos, pues no se sabe cual de los tres criterios se ha empleado. Por otra 
parte, se asume a prion que los trazos deben estar contenidos dentro 
de bases oceanicas, sin dar razones convincentes del por que tendria 
que ser asl. 

La afirmacion de que la panbiogeografla ha hecho predicciones 
novedosas que despues han sido corroboradas por la geologia historica 
(Craw y Weston, 1984) tambien fue cuestionada por Seberg (1986). Las 
reconstrucciones sobre la sucesion de eventos geologicos en la historia 
de las areas generalmente son tan incompletas e imprecisas que pueden 
servir para justificar hipotesis biogeograficas diferentes e incluso opuestas. 
Algunos modelos de geologia historica podrian verificar las supuestas pre¬ 
dicciones de la panbiogeografla, aunque otros podrian contradecirlas. As!, 
el poder predictivo que le asignan los biogeografos neozelandeses a la 
panbiogeografla puede ser mera ficcion, pues cuando hay conflicto entre 
bs trazos y la geologia, basta postular otra hipotesis geologica ad hoc para 
salvarlo. Pero ademas hay otra implicacion importante a este respecto: la 
geologia historica se convierte ahora en el arbitro final de las hipotesis 
biogeograficas, pues es la que determina si un programa es progresivo o 
degenerativo. Entonces, resulta que la version de la panbiogeografla que 
desarrollan Craw y Weston deja a este enfoque como mero anexo de la 
geologia historica, mas que como una teoria biogeografica independien- 
te, lo cual no era lo que sostenia Croizat. 

Platnick y Nelson (1988) efectuaron un deslinde entre las ideas pro- 
piamente de Croizat y las de los biogeografos neozelandeses, A la co¬ 
rriente elaborada por estos ultimos prefirieron denominarla ‘biogeografia 
de arboles de tendido minimo', mas que panbiogeografla. Su principal 
caracterlstica, segun afirmacion de sus propios adherentes, es que per- 
mite establecer relaciones biogeograficas con poca e incluso sin infor¬ 
macion cladlstica sobre los taxones implicados. Elio permitiria resolver 
las relaciones biogeograficas solo con base en la proximidad geografica, 
lo cual representaria un ‘atajo’ que evitaria el consumo de tiempo que 
lleva el analisis cladistico. 

Los panbiogeografos han promovido el uso de arboles de exten- 
sionminima, que se distinguen porconectar los puntos (taxones o areas) 
de manera directa, a diferencia de los arboles minimos de Steiner, los 
cuales adicionan puntos hipoteticos para acortar las distancias entre los 
puntos reales que se estan analizando. Page (1987) justified este proce¬ 
dimiento argumentando que el considerar la distancia minima entre las 
localidades actuates no implica suponer que la evolucion sea 
parsimoniosa. Tampoco supone que los arboles de extension minima 
representen con precision la distancia entre las localidades en el pasa- 
do. Simplemente, el umr los puntos por distancia minima se practica un 
recurso metodologico que puede aplicarse de manera general en au- 
sencia de otra informacion para la construccion de trazos. Pero si hu¬ 
biera informacion cladistica de que el vecino geografico mas cercano no 
es el pariente filogenetico mas proximo, se debe abandonar el criterio 
de distancia minima. 

Page (1987) argumento como una razon a favor del uso de arboles 
de extension minima el que se pueden calcular de manera exacta y 
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eficiente, ademas de que resultan computacionalmente economicos. 
Platnick y Nelson (1988) senalaron que la fadlidad de calcularlos en si 
misma no es una razon para considerarlos una herramienta mas apropia- 
da. El unr los vecinos geograficamente mas cercanos llevarla a conclusio- 
nes erroneas cuando esos vecinos no fueran tambien los panentes mas 
cercanos o cuando la geografia actual no es la misma que habla en el 
tiempo en que se originaron los taxones. Cuando se trabaja con un con- 
junto grande de datos, es probable que se presente cualquiera de estas 
dos condiciones, por lo que los arboles de extension minima resultarlan 
frecuentemente inadecuados. Recuerdense los casos de colision o con¬ 
vergence de placas tectonicas continentales k gr. India-Asia. 

Una crltica fundamental que los biogeografos vicariancistas han he- 
cho a la panbiogeografla radica en el empleo relajado que hace esta ulti¬ 
ma del analisis filogenetico. En el metodo de Page (1987), aunque se 
considera util la informacion cladlstica, solo sirve para orientar los arboles 
de extension minima, es dear, para enraizarlos. Elio representa, a fin de 
cuentas, una simple aplicacion parcial de la regia de la progresion de Hennig, 
que asocia la progresion morfologica con la progresion corologica, y a 
priori supone que la forma mas ancestral se encuentra en el centra de 
origen. La informacion cladlstica no se usa entonces para lo fundamental, 
que es revelar las relaciones filogeneticas, las cuales pueden quedar en- 
mascaradas por la geografia actual. Si no se dispone de informacion 
cladlstica, se pueden cometer errores tanto en la construction misma de 
los arboles de extension minima como en asignarle ralz. Dado que el 
numero de taxones en donde no se ha efectuado analisis cladlstico sobre- 
pasa con mucho al de los taxones analizados, la construccion de trazos no 
servirla para develar relaciones historicas entre areas, sino que solo refle- 
jarla su proximidad geografica actual (Platnick y Nelson, 1988). 

Craw (1988) justified el uso de arboles de extension minima recu- 
rriendo al criterio hennigiano de la iluminacion reclproca entre la siste¬ 
matica y la biogeografla. La panbiogeografla aduce que las relaciones 
espaciales pueden sugenr relaciones genealogicas. El caso clasico que 
suelen citar los panbiogeografos es el de las plantas carnlvoras, afirman- 
do que Croizat redefinio las relaciones taxonomicas entre dichas plan¬ 
tas con base en sus relaciones espaciales. Sin embargo, Platnick y Nelson 
(1988) advirtieron que Croizat no se baso en la proximidad geografica, 
sino en sus caracteres morfologicos para reagruparlas. Asl, mientras que 
para los panbiogeografos los caracteres son evidencia blanda para esta- 
blecer relaciones taxonomicas, los biogeografos de la vicarianza los ven 
como la umca evidencia directa que puede servir para construir una 
clasificacion precisa, independientemente de su distribucion en el tiem¬ 
po y en el espacio. Los vicariancistas senalan que si bien Craw esta en lo 
correcto al aceptar que la incongruencia de un taxon con un patron 
biogeografico reconocido puede sugerir una hipotesis sistematica inco- 
rrecta, la incongruencia por si misma no puede tomarse como eviden¬ 
cia. Los metodos que buscan dar respuestas rapidas haciendo a un lado 
el analisis cladlstico, como ya lo demostro la taxonomla fenetica, mas 
que atajos pueden ser desviaciones que conducen a callejones sin salida 
(Platnick y Nelson, 1988). 

La biogeografla de los arboles de tendido mlnimo solo revela los 
rasgos mas generates de los patrones de distribucion y es insuficiente 
para resolver relaciones a niveles mas finos. Cualquier congruencia re- 
velada por la biogeografla de los arboles de extension minima siempre 
sera incierta, pues siempre queda la posibilidad de que solo sea un arte- 
facto producido por la vecindad geografica. Finalmente, los resultados 
de la panbiogeografla y las relaciones que encuentra unicamente pue¬ 
den evaluarse por su congruencia o su incongruencia con los resultados 
del analisis cladlstico de caracteres (Platnick y Nelson, 1988). 

Aun supomendo que la construccion de trazos revelara conexio- 
nes causales entre areas, son incapaces para develar con precision el 
grado diferencial de relacion entre las areas bajo analisis (Bueno y 
Llorente, 1991). Al no definir un patron jerarquico de interrelaciones, 
solamente dan un conocimiento incompleto de las relaciones histori¬ 
cas entre las areas (Humphries y Parenti, 1987). En cambio, los 
cladogramas de area precisan cuales son los pares de areas mas es- 


trechamente relacionadas entre si, permitiendo con ello plantear hi¬ 
potesis falsables sensu Popper (1962). 

A pesar de lo que afirman los adherentes de la panbiogeografla, el 
metodo de trazos carece de rigor para definir cuales son los datos brutos 
de las homologlas biogeograficas y que es precisamente lo que determina 
las relaciones de area. En consecuencia, el concepto de region pierde 
significado cuando se clasifica usando grados de similitud. Incluso los tra¬ 
zos generalizados, aunque ofrecen una solution para identificar areas de 
endemismo, solo contienen enunciados generates de conexiones entre 
areas. Solo hasta que Hennig clarified el concepto de relaciones en siste¬ 
matica, se pudo entender la relacion entre areas de endemismo 
(Humphries y Parenti, 1999). Para que una teorla biogeografica tenga 
sentido, debe ser capaz de formular enunciados falsables a varios niveles: 
primero, ?que constituye un area?; segundo, icuales son las relaciones 
entre esas areas?, y tercero, icual de las dos clases de factores causales, la 
vicarianza o la dispersion, es el que tiene mayor relevancia para nuestras 
hipotesis sobre la historia biotica de la Tierra? 

La panbiogeografla busca, mediante el empleo de trazos generali- 
zados, reconstruir biotas ancestrales que se habrian fragmentado a tra- 
ves del tiempo mediante cambios geograficos. La biogeografla cladlstica 
en lo general comparte esta aspiracion, aunque considera que el punto 
debil de la panbiogeografla es que no define claramente que es lo que 
constituye las relaciones entre areas. La biogeografla cladlstica se intere- 
sa por definir como se reconocen tanto las areas como las relaciones 
entre areas. Afirma que al asumir una clara correspondencia entre las 
relaciones sistematicas de diferentes taxones en areas similares, pro- 
porciona relaciones biogeograficas informativas sobre las biotas de esas 
areas. Las relaciones de areas se infieren a partir de los nodos internos 
de cladogramas, los cuales tienen en los nodos terminates la distribu¬ 
cion geografica de los taxones. Las relaciones historicas de las areas se 
infieren por la congruencia entre los patrones de dos o mas grupos de 
taxones, y la historia comun queda representada en diagramas 
ramificados, con relaciones jerarquicas entre areas derivadas de los 
cladogramas de taxones (Humphries, 2000). 

Se puede entender que Croizat no tuviera mucha confianza en que 
el analisis de caracteres pudiera develar las relaciones entre los grupos 
de niveles inferiores, ya que la practica taxonomica de su epoca definia 
a las especies por unos cuantos caracteres. Elio explica que haya recu- 
rrido a la biogeografla para develar la historia de bs taxones y sus 
interrelaciones, aunque ello no sigmfica que considerara a la proximidad 
geografica como un criterio decisivo en si mismo. Las razones persona¬ 
tes por las cuales Croizat rechazo a Hennig, podrlan explicar su aver¬ 
sion al analisis de caracteres y a la sistematica en general, y su conviccion 
de la precedencia de la biogeografla. Los biogeografos neozelandeses 
continuaron con esa tendencia, elaborando una panbiogeografla cada 
vez mas independiente de la sistematica (Platnick y Nelson, 1988). 


{Hay analogia espacio-taxones y taxones-caracteres? 


Lo Tierra esta escrita, pero sus mensajes estan siempre encap- 
sulados unos en otros, envueltos y arrollados en un pergami- 
noinfinito .... 

Sobre los espacios: pintar, escribir, pensar. J. L. Pardo, 1991 

Hovenkamp (1997) resumio las crfticas a la biogeografla de la vicarianza. 
Los enfoques de la biogeografla que emplean cladogramas de principio asu- 
men una analogia estricta entre analisis filogenetico y analisis biogeografico. 
Sin embargo, segun este autor, mientras que existe una teorla evolucionista 
que predice la existencia de taxones que se relacionan entre si de manera 
jerarquica, no hay una teorla biogeografica equivalente que prediga lajerar- 
qula de areas de endemismo. Incluso hasta podria dudarse de la existencia 
de tales areas pues siempre que se trata de ver la coincidencia entre las 
areas de distribucion de dos taxones, resulta que no tienen exactamente la 
misma distribucion. Aunque esto es un efecto de la escala y del detalle. 



47 


En segundo termino, la evolucion parece ser un proceso principal- 
mente divergente (los casos de fusion de linajes parecen ser solo una 
posibilidad teorica). Por tanto, se esperaria una relacion jerarquica entre 
taxones. En cambio, la historia de las areas rara vez se esperaria que fuera 
exclusivamente divergente. Mas bien, parece que en muchos casos seria 
exactamente lo opuesto, pues las areas se juntan y se dan relaciones 
reticulares entre ellas. Aunque puede admitirse que la historia de la Tierra 
mfluye sobre la historia de la vida, y que esta es fundamentalmente diver¬ 
gente, no se sigue de alii que la historia de la Tierra tambien tenga que ser 
divergente y que pueda representarse mediante cladogramas. 

Entercertermino, es dudoso que los taxones puedan tratarse como 
si fueran caracteres de areas, de la misma manera como se trata a los 
caracteres taxonomicos en el analisis filogenetico. Cuando dos taxones 
comparten un caracter, la similitud homoplastica puede distinguirse de 
la similitud sinapomorfica porque esta ultima tiene congruencia con la 
distribucion de otros caracteres. En cambio, en el analisis biogeografico 
puede haber similitudes no homologas, que tienen por causa la transfe¬ 
rence horizontal y no la herencia comun (Sober, 1988). Mientras que 
en el analisis filogenetico las similitudes compartidas pueden tratarse 
como hipotesis de ancestrfa comun, y someterse a prueba de manera 
independiente, en el analisis biogeografico los taxones compartidos no 
solo pueden tomarse como hipotesis de ancestrfa compartida, pues 
hay otra alternativa. Ademas, no se pueden poner a prueba con la dis¬ 
tribucion de otros taxones, pues no hay por que esperar congruencia 
en la distribucion, dado que puede haber otros elementos en la transfe¬ 
rence horizontal. 


La reception de las ideas de Croizat 


La aportacion de un material abundante y ordenado a la filosofia, 
tarde o temprano producira nuevas slntesis...toda imagen, ya 
sea del mundo exterior, o del interior, puede ser expresada en 
lineas, en una especie de traduccion. 

Punto y llnea sobre el piano. Wassily Kandinsky, 1923 

Estados Unidos. En las epocas tempranas de la panbiogeografia 
practicamente ningun cientifico angloparlante parecia haber leido o con- 
siderado seriamente las obras de Leon Croizat. Un profesor de la Uni- 
versidad de Colorado, Askell Love (1967), en la revista Ecology presen- 
to una impresion general bastante positiva de Panbiogeographyy en es¬ 
pecial de Space, time, form, crftica que ademas de demorada no parece 
haber suscitado mayor interes en la inmensa comunidad de biologos 
estadoumdenses. 

Algunas de las autoridades estadounidenses del dispersionismo, 
como Simpson, Darlington y Mayr, conocieron la obra de Croizat, pero 
deliberadamente evitaron mencionarla. Resulta interesante el hecho que 
durante un breve periodo, Simpson llego a mantener correspondencia 
con Croizat (correspondencia que Simpson interrumpio). Ernst Mayr, 
por su parte, eligio denigrar la obra de Croizat: NiSimpson nininguna 
otra persona ha afectado mi tratamiento de Croizat. mas que su esti/o y 
metodo/ogfa totalmente anticientfficos. El tiempo es muy corto para argu- 
mentar con autores de este t/po / uno no puede simp/emente referirse a 
Croizat sin un analisis detallado. Yo estoypreparado para sercriticado por 
e/lo, pero cuatquiercientifico tiene que decidirdonde traza la Ifnea (Mayr, 
segun Nelson, 1977: 452). 

En cuanto a Croizat, siempre expreso del modo mas franco su dis- 
conformidad con estos autores: El lector del presente articub puede cen- 
surarme por htioso, vio/ento, osado, etc,yrechazarde piano mis puntosde 
vista. Todo eso carece de importancia. Lo verdaderamente importante es. 
a mi manera de entender, que el lector se pa que yo entiendo la biogeografla 
como una ciencia biobgica fundamental tanto en relacion con la biologfa 
como lageologfa sin centro de origen ’, ’medios de transporte '/ ‘emigra- 
ciones' at estilo de Danwin, quien sigue siendo el Dios a quien Mayr, 
Darlington. Simpson, etc etc, tod avia queman incienso yvan cantando ala- 


banzas. No cabe dud a de que las obras de estos autores son a menudo 
informativas y merecen como tales ser ojeadas y consultadas. A titub de 
tratados, manuales, etc de B/OGEOG RAF/A sin embargo no merecen la 
atencion (Croizat, 1983: 174), (Mayusculas en el original). Me atrevo a 
preguntar cual podria ser el signifi cado biogeografico y cientifico y el valor 
de un enunciado como, por ejempb, los Marsupi alia 'migraron’en alguna 
epoca desconocida con algun centro hipotetico (iPatagonia?, (Canada?, 
iNueva Guinea?, i Tasmania?, etc) usandosus patas como medios dedis- 
persion/distribucion. Si Mayr realmente cree que cuestiones academicas 
de este tipo, ylaprofiferacion de teonas, adivinanzas, padoteo, etc, que las 
mismas suscitan, constituyen una CIENCIA DE LA DISPERSION, el esta 
equivocado y se col oca a si mis mo fuera del campo de la ciencia cone ret a 
(Croizat, 1984: 65). (Mayusculas en el original). 

Gareth Nelson, Donn E. Rosen y Norman Platnick, del American 
Museum of Natural History, decidieron emprender una cruzada a favor 
de la panbiogeografia de Croizat. En 1973, cuando Nelson era editor 
de Systematic Zoology, invito a Croizat a enviar un manuscrito sobre 
panbiogeografia. Varios de los expertos a quienes Nelson contacto se 
rehusaron a revisar el manuscrito, y de los que aceptaron, uno solo 
recomendo publicarlotal cual estaba, mientras que 15 solicitaron modi- 
ficaciones mas o menos sustanciales y cuatro sugirieron rechazarlo (Hull, 

1988). En general, los comentarios negativos se referian al particular 
estilo de redaccion de Croizat, o al excesivo entasis en criticar a sus 
oponentes, en lugar de presentar sus propias ideas. La mayoria de los 
revisores, sin embargo, mostro cierta curiosidad por la ideas de Croizat, 
aunque preferirian una presentacion mas concisa de sus ideas. Entre los 
comentarios de quienes declinaron revisar el trabajo, el que mas mo- 
lesto a Nelson fue el de Simpson: El estud/o de la voluminosa obra de 
Croizat me ha convencido de que elpertenece a! circub de lunaticos. Por 
ello no puedo haceruna revision objetiva ysena des/ea/que actuara como 
/■ei//sor(Simpson, segun Nelson, 1977: 451). 

Nelson envio a Croizat su manuscrito con las sugerencias de los 
revisores y pronto recibio la version corregida. Esta, sin embargo, tam- 
poco satisfizo a los revisores. Nelson escribio a Croizat para sugerirle 
que el y Rosen revisaran el manuscrito y se hicieran coautores del mis- 
mo. Rechazar un trabajo de Croizat en coautoria con dos investigado- 
res de una de las instituciones cientificas mas prestigiosas del mundo, 
uno el editor del Systematic Zoology y el otro el presidente de la socie- 
dad que editaba la revista, iba a resultar muy dificil. Croizat accedio y 
Nelson y Rosen realizaron tres modificaciones importantes al manus¬ 
crito original de Croizat: agregaron una seccion introductoria, numero- 
sas citas a pie de pagina y una discusion de los principios filogeneticos. 
Asi, el trabajo finalmente salio publicado (Croizat etal, 1974). 

Pese a la resistencia que despertaba la figura de Croizat entre los 
dipersiomstas, otros miembros del American Museum comenzaron a 
interesarse en su obra. En 1973, McKenna y Rosen propusieron que 
Croizat fuera hecho miembro correspondiente del mismo. Varios de 
los miembros del Museo se opusieron del modo mas vehemente; uno 
de ellos le escribio al presidente del Consejo del Museo para objetar la 
candidatura de Croizat, expresando que Croizat era una de las parodias 
mas estramboticas de un cientifico de este o cualquier otro tempo (Hu II, 

1988: 308). La razon principal del rechazo era una carta que Croizat 
habia dirigido al director del Museo unos arios antes, deplorando la ca- 
lidad de un trabajo publicado en el Bulletin del mismo; este trabajo (Mayr 
y Phelps, 1967), se referla a las aves de los tepuyes de Venezuela y no 
incluia a Croizat en sus referencias (Platnick y Nelson, 1988). 

Unos arios mas tarde, en mayo de 1979, el Grupo de Discusion 
del American Museum decidio organizar un simposio sobre biogeografla, 
como homenaje a Croizat (Platnick y Nelson, 1988). Este evento tuvo 
gran publicidad, ya que se esperaba que dispersionistas y vicariancistas 
se confrontaran. Por ello, un reportero de la revista New Yorkerse hizo 
presente. Luego de entrevistar a varios de los participantes, este escri¬ 
bio una nota, donde se aseguraba que la biogeografla de la vicarianza se 
habria originado a partir de un botanico aficionado, venezolano y adine- 
rado. Al leer esto, Croizat se enfurecio y escribio una carta a la revista 
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pidiendo una rectificacion. Mas tarde, cuando Virginia Ferris publico en 
Systematic Zoology un comentario acerca del simposio (Ferris, 1980), 
observo que el trabajo de Croizat fue leido cerca del final del evento y 
que, si hubiera sido leido antes, quizas muchas de las discusiones habrian 
tornado otro cariz. Al leer esto, Croizat se enfurecio aun mas, ftra el 
resultaba obvio que existla una conspiracion de Nelson, Rosen y Platnick 
para confundir su panbiogeografia con la biogeografla de la vicarianza que 
ellos propugnaban. Rosen, Nelson, Platnicky Ferris le escnbieron a Croizat 
para disculparse, pero el continuo distanciado (Hull, 1988). 

La aparicion del libro de Nelson y Platnick (1981) habrla de ser el 
punto culminante en la disputa. Segun estos autores, ellos habrian 'sin- 
tetizado' las ideas Croizat con las de Hennig y Popper. La asociacion 
con la sistematica filogenetica de Hennig era algo que a Croizat le resul¬ 
taba intolerable, ya que poco tiempo antes habla denunciado a Hennig 
por considerar que este habla plagiado las ideas de Daniele Rosa (Croizat, 

1978). En una de sus ultimas contribuciones (Croizat, 1982) habrla de 
referirse a sus diferencias con los vicariancistas de Nueva York: Bajo el 
madecuado nombre de 'biogeografla de la vicarianza 'se confunden hoyen 
dia dos ramas muy diferentes del pensamiento y la praxis, que son la 
Panbiogeografia de Leon Croizatyla 'Biogeografla de ia Vicarianza', que 
tiene por principalautorypromotor a Gareth Nelson... La Panbiogeografia 
(/ 952- / 982) de Croizat es un metodo. ia Biogeografla d eta Vicarianzade 
Nelson una teorla. Lapnmera basicamente consiste en un modo de irtves- 
tigacion totalmente empirico y estadlstico de los registros vivientes yfosiles 
de la distribucion geografica de p/antas y animates, dingido a establecerlas 
coordenadas de tiempo y espacio presentes en la evolucion organica.. 
(Croizat, 1982: 299-300). 

El grupo del American Museum asocio el concepto de trazo de 
Croizat con el metodo de la sistematica filogenetica deW, Hennig (1950, 

1966), creando la biogeografla cladlstica o de la vicarianza (Nelson, 1969, 
1973, 1974, 1978, 1983: Rosen, 1976, 1978; Platnicky Nelson, 1978; 
Nelson y Platnick, 1981). La biogeografla cladlstica asume una corres- 
pondencia entre relaciones taxonomicas y relaciones entre areas. Si se 
comparan los cladogramas de areas derivados de los cladogramas 
taxonomicos de diferentes grupos de plantas y animates de una cierta 
region, se reconoce el patron general de fragmentacion de las areas 
involucradas (Morrone y Crisci, 1995). 

El opus magnum de la biogeografla cladlstica es Systematics and 
biogeography: Cladisticsand vicariance^ekon y Platnick, 1981), en cuyo 
prologo sus autores serialan: Lospuntosde vistapresentados en este vo- 
lumen se basan en el trabap de dos bid/ogos, el fallecido Willi Hennig, 
autordeunhbrode / 966HamadoPhylogeneticSystematics, yLeon Croizat, 
autor de un hbrode / 964llamado Space, time, form: The biological synthesis, 
y en los escritos de un filosofo de las ciencias, Sir Karl Popper. Hennig y 
Croizat no encontraron sus traba jos particularmente compatibles (Hennig 
nunc a at6 a Croizat, y Croizat publico comentarios negativos acerca de 
Henn/g), ynmguno de los dos mdico interes alguno en los punt os de vista de 
Popper o los cito como especialmente compatibles con los suyos. Sin em¬ 
bargo. Hennig y Croizat han hecho contribuciones sustancia/es (y 
sustanc/almente simi/ares) al (!) sehalar las insuf ciencias mayores de al- 
gu nos metodos convencionales de la sistematica y la biogeografla, respec- 
t/vamente, y (2) sugerir metodos significativamente mejorados para esos 
campos. Nosotros creemos que las contribuciones de Hennig y Croizat 
pueden ser facilmente (y fructfferamente) entendidas en el contexto de los 
puntos de vista de Popper acerca de la naturaleza ycrecimiento del cono- 
cimiento cientffico, y que las ideas de estos tres hombres son ampliamente 
compatibles (Nelson y Platnick, 1981: ix). Un esquema de discusion 
epistemologica expuesto por Vuilleumier (1999: 93-94) considera ar- 
gumentos semejantes, aunque con otros propositos. 

De acuerdo con interpretaciones mas recientes (Llorente y Espi¬ 
nosa, 1991; Espinosa y Llorente, 1993; Colacino, 1997; Morrone, 2000), 
una de las diferencias mas importantes entre ambos enfoques radica en 
la relacion entre espacio y forma. En la panbiogeografia, se asume 
axiomaticamente que i /da y tierra evolucionan juntas, es decir que la 
vicarianza es el proceso fundamental que conduce a la evolucion de la 


forma. En la biogeografla cladlstica, por el contrario, esta relacion se 
invierte, y son las hipotesis sobre la forma (expresadas mediante 
cladogramas) las que preceden a los planteamientos sobre el espacio 
(Nelson y Platnick, 1981). El analisis de Craw y Weston (1984) muestra 
que la panbiogeografia y la biogeografla cladlstica son dos programas de 
investigacion (en el sentido de Imre Lakatos) progresivos y diferentes. 

Muy poca discusion y contribuciones originates se han seguido en la 
panbiogeografia desde los Estados Unidos, donde mas bien ha tornado 
dominancia la biogeografla cladlstica, cuya teorla y metodos han 
preponderado en las contribuciones anallticas en biogeografla historica. 
Diversas revistas y libros guardan testimonio de esta afirmacion, excep- 
cion hecha de las contribuciones de neozelandeses y latinoamericanos. 
No obstante, parece haber una nueva corriente que busca trascender 
las viejas discusiones en aras de un nuevo estatus ontologico y 
epistemologico (Andersson, 1996; Stott, 1998; Vuilleumier, 1999); aun¬ 
que tal corriente soslaya la gran contribucion de Croizat, como otros la 
valoran (Morrone, 2000; Llorente etai, 2000; Nelson & Ladiges, 2001). 

Nueva Zelanda. A partir de finales de la decada de 1970, varios 
biologos neozelandeses retomaron las ideas originates de Croizat (Craw, 
1979, 1984a, 1985; Craw y Gibbs, 1984; Heads, 1986; Craw y 
Sermonti, 1988; Grehan, 1988, 1989; Craw etai, 1999). No habrla 
de pasar mucho tiempo para que los partidarios de la panbiogeografia y 
bs de la biogeografla cladlstica iniciaran un amplio debate acerca de los 
valores relativos de ambos enfoques (Craw, 1982, 1983, 1988a,b; Craw 
y Weston, l984;Seberg, 1986; Page, 1987; Craw y Page, 1988; Platnick 
y Nelson, 1988; Humphries y Seberg, 1989). 

La evolucion de la recepcion de las ideas de Croizat en Nueva 
Zelanda puede seguirse principalmente a b largo de cuatro obras (Craw 
y Gibbs, 1984; Craw y Sermonti, \ New Zeal and Journal of Zoology- 

Panbiogeography Special Issue, 1989; Craw etai, 1999). En 1984, Craw 
y Gibbs editaron un volumen especial de la revista Tuatara, dedicado a 
analizar la influencia de dos obras de Croizat, Panbiogeographyy Principia 
Botanica, en la biogeografla y la sistematica botanica, respectivamente. 
Ademas de las contribuciones de Craw, Grehan y Heads, esta obra inclu- 
yo una contribucion de Croizat (Croizat, 1984a), enviada a la revista poco 
antes de morir, y una traduccion al ingles de un trabajo del mismo autor 
(Croizat, 1984b), originalmente publicado en espahol (Croizat, 1977). 
En su conjunto, la obra proporciona valiosos datos biograficos de Croizat, 
comentarios sobre panbiogeografia, ortogenesis y darwimsmo; y una bi- 
bliografia de la obra de Croizat. La obra de 1988, coeditada por Sermonti 
y Craw, fue publicada en la Rivista diBiotogia- Biology Forum. Las contribu¬ 
ciones de Craw, Grehan y Heads trataron algunos aspectos teoricos, mien- 
tras que los trabajos de Climo y Chiba constituyen aplicaciones emplricas 
a moluscos y lepidopteros, respectivamente. 

El numero especial del New Zealand journal of Zoology!. 1989) re- 
sulto mas ambicioso que las dos obras anteriores. Integra diversas con¬ 
tribuciones teoricas y aplicadas, as! como contribuciones dedicadas a 
aspectos tectonicos y a la aplicacion de la panbiogeografia a la conserva- 
cion de la biodiversidad (Morrone, 1992a). 

El libro de Craw etai (1999) representa la madurez de las ideas de 
los panbiogeografos neozelandeses, por lo que merece un analisis deta- 
llado (Morrone y Llorente, 2000). En el caprtulo inicial, los autores carac- 
terizan a la panbiogeografia y describen la relacion entre dispersion, 
vicarianza, medios de dispersion y distribucion geografica, ademas de sin- 
tetizar los principales conceptos panbiogeograficos (trazos individuates y 
generalizados, nodos, centros de masa y llneas de base). En el segundo 
caprtulo exploran la relacion entre panbiogeografia y ciencias de la Tierra, 
atraves de varios ejemplos que muestran que los patrones biogeograficos 
globales y regionales tendrlan un origen mesozoico y terciario temprano, 
mas que pleistocenicos, como se sugiere con frecuencia. El siguiente ca- 
pltulo constituye una slntesis preliminar de la historia y la ecologla del 
continente afncano mediante un enfoque panbiogeografico, destacando 
que la dicotomla ecologla/ historia impide integrar apropiadamente los 
complejos patrones de distribucion geografica y que la panbiogeografia 
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permitiria comprender la relacion entre las mismas. El cap'itulo cuarto se 
refiere a la relevancia de la evidencia geografica para interpretar procesos 
evolutivos y relaciones filogeneticas de especies y taxones superiores, sien- 
do la idea basica. El caprtulo cinco es metodologico y describe los princi- 
pales caminos existentes para llevar a cabo un analisis panbiogeografico. 
El sexto capftulo se refiere a la biogeografla regional, mostrando como la 
aproximacion panbiogeografica, a traves de la homologfa espacial y las 
Ifneas de base, en ocasiones seriala que unidades biogeograficas conoci- 
das pueden no ser naturales, es decir no compartir una misma historia 
evolutiva (filogenia biotica-espacial), El ultimo capftulo se refiere a la aplica- 
cion de la metodologfa panbiogeografica a la seleccion de areas priorita- 
rias para la bioconservacion. 

America Latina. Las condiciones en las que llego Croizat a Ve¬ 
nezuela en 1947 pueden considerarse ventajosas. Su mentor, el bota- 
mco suizo Henri Pittier se habia establecido definitivamente en Vene¬ 
zuela desde 1920 y, cuando invito a Croizat, se encontraba en una 
posicion respetable como director del Servicio Botanico Nacional y bas- 
tante bien relacionado a nivel gubernamental, especialmente con el 
ministro de Agricultura y Cria. Llegar respaldado por la anuencia de 
quien fue uno de los hombres de ciencia mas reverenciado en Vene- 
zuelafue ventajoso, y as! sus credenciales academicas recibieron el de- 
bido respeto de la comunidad cientffica venezolana. Su relacion perso¬ 
nal con quienes le rodearon oscilo, dependiendo de la persona, entre 
excelente y mala, principalmente porque Croizat no toleraba la medio- 
cridad profesional, la cual puede ser inevitable en los ambientes minis- 
teriales. No obstante durante el pocotiempo que paso al lado de Pittier 
y sus discfpulos y en el Servicio Botanico, parece haber entablado 
interacciones cordiales con algunos academicos prominentes, incluyen- 
do al erudito botanico y folklorista Francisco Tamayo, quien parece ser 
la umca persona con quien Croizat llego a publicar un artfculo en coautorfa 
(ver referencias en Heads y Craw, 1984). 

De 1947 a 1951 la obra escrita de Leon Croizat se vio disminuida 
notablemente en comparacion con lo que habia hecho en la decada an¬ 
terior, quiza debido a la transicion que signified adaptarse a nuevas cos- 
tumbres y condiciones de trabajo bastante distintas a las que pudo haber 
tenido en Harvard, aunque es posible que ya estuviera invirtiendo parte 
de su tiempo en las enormes obras posteriores. No deja de ser curioso la 
escasa consideracion que recibiria por parte de sus colegas botanicos ve- 
nezolanos la publicacion de las obras de biogeografla y evolucion que 
Croizat lego a partir de 1958. La biologfa venezolana, en general, se en¬ 
contraba todavfa en un periodo descriptivo y es posible que, en ese mo¬ 
menta, fueran pocos los cientfficos preparados para asimilar el impresio- 
nante cumulo de datos, la enorme carga analftica y filosofica, y el caracter 
subversivo del lenguaje croizatiano. Se ha dicho antes, que la expedicion 
al Orinoco marco para siempre el rumbo de la vida del biogeografo. Fue 
a lafecha de su regreso que Croizat abandono por propiavoluntadtodo 
compromiso docente y, en efecto, laboral. Casi a los sesenta aiios, la 
union con Catalina representaba la liberacion de todas las incomodas 
obligaciones que por anos mantuvieron a raya la pluma del genio, pero a 
su vez ocasiono el desprendimiento paulatino de la pequeha sociedad 
cientifica local y, poco a poco, delineo un aislamiento flsico autoimpuesto 
para el logro de los objetivos trazados. Croizat jamas salfa a la calle cuan¬ 
do escribia, y esto podia significar semanas. 

Su gran amigo, el arqueologojose MariaCruxent, inmigrante Catalan, 
que como aquel llego a Venezuela para convertirse en el padre de una 
ciencia nacional, se constituyo, sin querer, en el primer cientffico local que 
entendio y aprobo abiertamente la Panbiogeografla, y asf, apenas circula- 
ron los volumenes de Croizat, se apresuro a relacionarsu contenido con 
el campo del conocimiento que dominaba (Cruxent, 1959). Cruxent di- 
rigfa el Museo de Ciencias Naturales de Caracas en 1951, cuando junto 
con Croizat fue enviado al Orinoco. Posteriormente, su pasion profesio¬ 
nal por coincidencia lo llevo a radicarse cerca de un enorme yacimiento 
arqueologico y paleontologico en el caserio de Taratara, a corta distancia 
de Coro, de manera que Croizat disfruto su presencia y amistad hasta la 


fecha de su deceso; poco antes, en 1981 se habia publicado otra nota de 
Cruxent sobre el tema panbiogeografico. 

En su epoca, Croizat indudablemente fue leido en el pais, en parti¬ 
cular por intelectuales como Cruxent y Pascual Venegas Filardo, asi como 
los academicos que lo postularon, en 1972, como miembro corres- 
pondiente de la Academia de Ciencias Fisicas, Matematicas y Naturales, 
en Caracas (ver Carrillo y Gonzalez, 1999), entre ellos William H. Phelps, 
hijo, cuya amistad con Croizat quedo bastante maltrecha despues de 
una discusion por su criticada cooperacion con Ernst Mayr. El botanico 
norteamericano Julian Steyermark, radicado por muchos anos en Ve¬ 
nezuela y en donde hizo excelente camera, estuvo completamente fa- 
miliarizado con la obra de Leon Croizat, tanto en materia de sistemati- 
ca, como en biogeografla y ultimamente en lo concerniente al Jardin 
Botanico de Coro. 

En la ciudad de Coro, donde los Croizat se rodearon de un circulo 
de amigos intelectuales, tambien se conocio —al menos en lo esencial 
y entre algunos biologos— el significado de las ideas panbiogeograficas; 
sin embargo, jamas se creo una escuela de seguidores antes de 1982. 
La Universidad Nacional Experimental 'Francisco de Miranda’ (UNEFM), 
aun cuando impuso la categoria de Profesor Honorario a Croizat en 
1981, no pudo aspirar a tenerlo impartiendo catedra en sus aulas, debi¬ 
do a su avanzada edad. 

Los antecedentes de la ensenanza de la biogeografla en las universida- 
des venezolanas pueden fijarse a finales de los anos sesenta, cuando el 
profesor Janis Racenis creo la catedra de zoogeografla en la Escuela de 
Biologfa de la Universidad Central de Venezuela (UCV); sin embargo, no 
existen indicios de que en sus cursos se divulgaran las ideas de Croizat. En 
este periodo la asignatura tambien fue dictada por Eduardo Rapoport du¬ 
rante un semestre en 1969, quien no tenfa una opinion positivade Croizat. 
En 1971 Racenis conduyo el primer ciclo de la ensenanza de la zoogeografla 
en Venezuela. Croizat se mantuvo desvinculado de la ensenanza formal 
desde 1953, por lo cual no tuvo discfpulos directos en el pais. 

Durante el Octavo Congreso Latinoamericano de Zoologfa, orgam- 
zado por Pedro Salinas en la ciudad de Merida, en octubre de 1980, 
algunos participantes escucharon la participacion de Croizat, quien fue 
invrtado a presentar una conferencia; su ponencia fue La biogeografla des¬ 
de mipunto de i//5ts"(Croizat, 1982) se presento en el simposio sobre 
Zoogeografla delos vertebrados neotropicalescoor&nado por Jaime Pefaur, 
que se publico en el tomo I de las Actas del Congreso. 

Entre 1987 y 1992 se reactivo la ensenanza de la zoogeografla, 
cuando la catedra comenzo a ser regentada por uno de nosotros (R, P- 
H.) y por primera vez se introdujo el estudio y discusion de la 
panbiogeografla. En consonancia con el ideal de Croizat, quien conce- 
bfa la biogeografla como un todo sin discrimacion entre plantas y anima- 
les, la catedra cambio su nombre de zoogeografla a biogeografla en 
1992, y asf se ha conservado hasta el presente como una materia elec- 
tiva del programa de la licenciatura en Biologfa que ofrece la UCV Como 
parte de las labores de esta catedra se tradujo al espariol el artfculo La 
'panbiogeografla 'in breve (Croizat, 1973), el cual es lefdo y discutido por 
el profesor y los estudiantes como ejemplo representative de la exten- 
sa obra de su autor. 

Otras catedras similares se dictan en la Escuela de Geografla de la 
Facultad de Ciencias Forestales y Ambientales de la Universidad de Los 
Andes en Merida (a cargo de Enrique LaMarca, desde 1987) y, recien- 
temente, en el posgrado en Ecologfa, dictada por Gilberto Rodriguez. 
Este ultimo diserio su curso en el Instituto Venezolano de Investigacio- 
nes Cientfficas en 1987, inspirado en las lecturas de la Panbiogeography. 
Curso que hoy en dfa cuenta con uno de los programas de estudio mas 
completos de Latinoamerica, incluyendo, por supuesto, el metodo 
panbiogeografico. El I 2 de junio de 1989 los profesores R. Perez- 
Hemandez y Miriam Dfaz ofrecieron en Coro las primeras conferen¬ 
ces divulgativas sobre la vida y obra de Leon Croizat, durante unas 
Jomadas de Investigacion de la Universidad Nacional Experimental Fran¬ 
cisco de Miranda, donde paradojicamente se habia difundido muy poco 
sobre el tema. 
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Testigo del respeto guardado a Leon Croizat en el pals fueron los 
obituarios escritos por Salazar Leidenz (1982), Venegas Filardo (1982a, 
b) y Steyermark (I 983a, b), aslcomo los diversos reconocimientos a su 
labor y a la de su esposa Catalina en el Jardln Botanico Xerofito ‘Dr. 
Leon Croizat’ en la ciudad de Coro (p. ej., Hoyos, 1999). En los ultimos 
anos de la vida de Catalina Croizat el Fondo Editorial Museo de Arte 
Contemporaneo 'Sofia Imber' patrocino la publicacion de un manual 
divulgativo de horticulturade cactaceas, el cual resume de maneraamena 
la experiencia de toda una vida (C. Croizat, 1994). 

En 1999 se elaboro un proyecto para la creacion del Centro de 
Estudios Biogeograficos Leon Croizat (Diaz y Gomez, 1999, 2000), 
que de crearse se adscribiria a la UNEFM y contaria con el legado mate¬ 
rial de la biblioteca del cientifico italoamericano, la cual fue donada ofi- 
cialmente a dicha institucion por gestion de Catalina Croizat. El home- 
naje mas reciente a la memona de Croizat quedo materializado en la 
edicion del primer numero de la revista cientifica multidisciplinaria 
Crazatia, de la Universidad 'Francisco de Miranda', bajo la direccion 
editorial de la profesora Blanca De Lima. 

En el resto de America Latina, el interes primario hacia la 
panbiogeografia deriva principalmente de la lectura de las contribucio- 
nes de los autores neozelandeses mas que de la lectura directa de la 
obra de Croizat, tal vez a excepcion de su Space. Time, Form y su 
Biogeografia Ana/itica / Smtetica de las Americas que se analizaron, en 
parte, en algunos cursos de ‘Biogeografia Avanzada' y 'Biogeografia de 
Mesoamerica' del posgrado de la Facultad de Ciencias de la Universidad 
Autonoma de Mexico, impartidos de 1986 a 1995, por varios de los 
autores de este trabajo (J LI, A B y D E). En la Argentina, Morrone y 
colaboradores discutieron las ideas panbiogeograficas y las aplicaron a la 
resolucion de varios problemas biogeograficos (Morrone y Crisci, 1990, 
1992; Morrone, 1991, 1992a, b, 1993a, b, 1994a, b, 1996, 1999; 
Morrone y Lopretto, 1994; Coscaron y Morrone, 1995; Fortino y 
Morrone, 1997; Posadas eta/., 1997; Lopretto y Morrone, I 998; Katinas 
eta/., 1999; Morrone y Pereira, 1999; Menu-Marque eta/., 2000). En 
Colombia, igualmente se aplico el metodo panbiogeografico en un es- 
tudio de la Serrania del Chiribiquete (Cortes y Franco, 1997) y otro en 
Cecropia de Franco-Rosselli y Berg (1997). 

En Mexico, Llorente (1991), Llorente y Espinosa (1991), Espinosa y 
Llorente (1993), Reynoso (1994), Morrone eta! (1996), Morrone y Es¬ 
pinosa (1998), Contreras eta/. (1999) y Espinosa eta/. (2002) han anali- 
zado las ideas panbiogeograficas y las han comparado con las de la 
biogeografia cladistica, asi tambien en esos trabajos se han contrastado los 
fundamentos ontologicos y epistemologicos de los enfoques 
postmodernos en biogeografia historica. Ademas han producido textos y 
articulos revisionales que incluyen tales topicos y han resaltado la impor¬ 
tance de los atlas biogeograficos (con bases panbiogeograficas) en la 
Bioconsewacion. Finalmente, Morrone (2000) y Llorente et ai (2000) 
han trazado algunos esbozos historicos de la panbiogeografia y su contex- 
to contemporaneo. En varias instituciones educativas de Mexico, la 
panbiogeografia es un componente importante en las asignaturas 
biogeograficas de pregrado y posgrado. 


Especies dedicadas a Croizat 


Entre los reconocimientos que se hacen a un autor botanico a me- 
nudo estan los patronimicos, a continuacion se enumeran los de Croizat: 
Plantas: genera Crazatia(C. brevipetio/ata(Secco) Dorr; C. naiguatensis 
Steyermark; C. neotropica Steyermark; C. panamensis Webster (ver 
Webster eta/., 1987; Burger y Huft, 1995 y Dorr, 1999); Croton croizatii 
Steyermark; Euphorbia croizatii( Fdurusawa) Kitagawa; Ga/arhoeus croizatii 
F-lurusawa; Hieronyma crcvzafr/Steyermark; Kelleria croizatii M.J. F-leads; 
Ouratea croizatii B. Maguire y J, Steyermark; Persea croizatitH. vander 
Werff; Phyt/antus cro/zab/Steyermark; Pseudobombax croizatii A. Robyns; 
Senefe/deropsis croizatiiSteyermarV. inR. E. Schult.; y Ti/ia croizatiiC hun 
y Wong (ver The Plant Name Project, 1999). Animates: una especie de 


mariposa venezolana dedicada a Leon y Catalina Croizat Pedahodes 
cro/zatorum(V\\ona y Camacho, 1999). 


Una digresion final 


puede existir otra fuerza que no se origine dentro delpunto, sino 
fuera. Esta tension se lanza sobre el, que asido al piano se ve 
arrancado y desplazado en otra direccion, asl, queda inmedia- 
tamente aniquilada la tension concentrica del punto, y por lo 
tanto, este deja de existir. Entonces, surge un nuevo ente con 
vida autonoma y leyes propias. Es la linea. 

Punto y linea sobre el piano. Wassily Kandinsky, I 923 

Sermonti (1988) senate la existence de ‘florecimientos’ simultaneos 
en lugares distantes e incomunicados en la historia de la humamdad: las 
construcciones megaliticas, los instrumentos musicales y algunos mitos. 
Igual ocurre con las plantas de bambu, que florecen al mismo tiempo 
despues de largos periodos en diferentes lugares, independientemente 
de las condiciones del entorno. Ese sorprendente florecimiento sincro- 
nico se ha explicado de diferentes maneras, que parten de asumir como 
genuina la sincronia de eventos independientes. Sin embargo, siempre 
existe el riesgo que estas interpretaciones sean desplazadas por un es- 
cepticismo que se deleita en descubrir en estas relaciones mecanicas un 
mero artilugio. Esta ultima interpretacion, que mega la simultaneidad, es 
la predominate, no porque se haya establecido cientificamente, sino 
porque se basa en un modelo generalizado en la cultura global, la cual 
esta interconectada por una red de comunicaciones y sistemas de trans¬ 
ports, donde cualquier idea o instumento dominate se difunde del 
centro a la periferia y se vuelve universal. La panbiogeografia, en contra- 
posicion con esta idea, afirma que hay un desarrollo sincromco y parale- 
lo entre especies relacionadas que, aunque separadas, habitan regiones 
distantes y que no tienen comumcacion entre si. Elio se opone al mo¬ 
delo darwiniano de origen puntual de las especies y su dispersion a 
regiones remotas. La sociedad global favorece la preferencia intelectual 
por el mecanismo ‘centra de origen-dispersion' sobre el modelo de la 
filogenesis sincronica. Sin embargo, recientes estudios historiograficos y 
filogeneticos hacen que valga la pena analizar esta alternativa. El princi- 
pio del desarrollo sincronico de las especies, afirmado por Damele Rosa 
y Leon Croizat, es una premisa de la Concepcion estructuralista dinami- 
ca y un corolario obligado del paradigma generativo, si se parte de su- 
poner una evolucion promovida porfuerzas internas y de leyes genera¬ 
tes de desarrollo, que permiten una tendencia comun fundamental en 
el desarrollo de especies relacionadas que no requiere un intercambio 
reciente de informacion genetica (Sermonti, 1988). 

La sintesis de Darwin (1859) hizo enfasis en la concepcion de los 
organismos como entidades que existen independientemente del es- 
pacio y el tiempo. Las distribuciones evolucionan mediate los movi- 
mientos fisicos de los organismos (migracion) a traves de contenedores 
de espacio-tiempo separados. Los organismos son tratados como nau- 
fragos que migran al azar sobre la superficie terrestre. En el sistema de 
Wallace (1876) esos contenedores espacio-temporales estaban repre- 
sentados por la geografia actual y las relaciones entre los contenedores 
(regiones biogeograficas) estaban definidas por presuntas barreras geo- 
graficas (climaticas o topograficas) que obstaculizaban la migracion. La 
sintesis panbiogeografica proporciona una estructura alternativa en la 
que el espacio y el tiempo se conciben como componentes co-recipro- 
cos de la evolucion, junto con la forma, que es la manifestacion fisica de 
los organismos. A medida que las distribuciones evolucionan sobre un 
amplio frente, surgen relaciones espacio-temporales nuevas conjunta- 
mente con la diferenciacion de los distintos taxones. En este contexto, 
en la evolucion de la distribucion coexisten espacio, tiempo y forma 
como componentes reciprocos de un solo proceso. En vez de conce- 
bir a los organismos como entidades independientes del espacio y tiem¬ 
po, su existencia es contingente sobre las relaciones espacio-ternpora- 
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les sobre las que ha evolucionado. Asf, el espacio y el tiempo no existen 
fuera de la evolucion de la forma, y los taxones naturales son entidades 
historicas, con Ifmites contingentes en espacio y tiempo, mas que me- 
ras abstracciones o clases. 

La fusion del espacio y tiempo con la forma evita la necesidad de 
tratar a organismos y ambiente como entidades separadas. La separa- 
cion absoluta entre organismos y ambiente en la investigacion evolutiva 
se refleja en la busqueda de mecanismos que actuen como una fuerza 
independiente, ya sea sobre los organismos pasivos (como la selection 
natural) o sobre los ambientes pasivos (como la ortogenesis). Como 
entidades limitadas espacio-temporalmente, los taxones existen como 
parte de su ambiente y a su vez existen espedficamente en relacion con 
los organismos que los constituyen. Organismos y ambientes estan co- 
construidos y sus interrelaciones no existen antes, sino que son cons- 
truidas cada generation durante la ontogenia de los organismos, Por lo 
tanto, las caracteristicas de los organismos y su evolucion pueden verse 
como el producto tanto de los organismos como los ambientes. Gray 
(1987) describio este proceso como una construccion limitada red- 
procamente' donde no son los organismos los que se desarrollan ni las 
poblaciones las que evolucionan, sino las relaciones organismo-ambiente 
y poblacion-ambiente. 

B enfoque panbiogeografico asume que espacio, tiempo y forma 
son interrelaciones redprocamente contingentes entre organismos y 
ambiente, proporcionando un nuevo fundamento conceptual para el 
desarrollo de una amplia sintesis biologica, mediante la integracion de la 
biogeografla (estudio del espacio en el tiempo), la ecologia (estudio de 
la forma en el espacio) y la epigenetica (el desarrollo de la forma en el 
tiempo). Cada ciencia se mantiene independiente con sus propios me- 
todos y principios, aunque interactua con las otras para generar niveles 
mas altos de conocimiento a traves de iluminaciones redprocas en las 
relaciones entre espacio, tiempo y forma. 
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Apendice I 


Croizat, L. 1973. La 'panbiogeografia' en breve. Webbia, 29(1): 189- 
226. Traduccion del original italiano: Roberta Bodini y Gian Carlo Marcanti, 
Revision de la traduccion: Giovanni Onore. Revision tecnica: Mario Zunino, 
Roger Perez-Hernandez y los editores. 

Dedicatoria: El autor dedica estas notas a Rodolfo 
Pichi Sermoli. 

Mas de una vez se me ha preguntado si no es posible hacer de esta 
'teoria' que he bautizado panbiogeografia, un resumen corto, claro y sin 
ornato. Estas llneas se han escrito precisamente para satisfacer tal demanda. 

La panbiogeografia —o biogeografia anaiitica o como se la quiera 
llamar— no es una teoria, es decir, un tejido de hipotesis de las cuales 
eventualmente se pueden dedueir conclusiones que dependen Intima- 
mente de ella. La panbiogeografia no conoce presupuestos teoricos de 
ningun tipo, es mas bien una forma de pensamiento, un metodo de 
investigacion entendido sobre bases concretas de analisis, para hacer 
ver las relaciones entre evolucion organica y los factores de espacio y 
tiempo que contribuyen a dirigir su camino. 

Por primpioy como sistema, este metodo esta fundado exdusivamen- 
te sobre el estudio objetivo de la distribucion geografica de las plantas y de 
los animates conducido a escala estadistica. Los datos que, en casos particu- 
lares, este metodo pone en las manos del naturalista se comparan, se exami- 
nan y sintetizan para extraer los principios y las leyes que regulan las relacio¬ 
nes reciprocas del espacio, el tiempo y la forma, entendida esta ultima en 
sentidofilogeneticoamplio, al igual que fenotlpico ygenotlpico. Tates relacio¬ 
nes no son teoricas, puesto que se deducen de los hechos de la distribucion 
geografica analizada en sus detalles as! como en su con junto. Bajoeste pun- 
to de vista, la panbiogeografia claramente se destaca como forma de pensa¬ 
miento y como metodo de las otras doctnnas fitogeografeas y zoogeograficas. 
Ella mega, por ejemplo, que se pueda establecer una diferencia fundamen¬ 
tal entre las dispersiones de las plantas y aquellas de los animates, siendo 
inadmisible que el recorrido y las leyes de la evolucion en el espacio y el 
tiempo puedan ser separadas validamente las unas de las otras. 

El metodo panbiogeografico de analisis y slntesis no es nuevo, ya 
que, impllcita o expllcitamente, ha sido puesto en practica por diferentes 
botanicos y zoologos, los cuales sin doblegarse a teorias apriorlsticas de 
origen, medios de dispersion, emigracion, etc. han analizado la distribu¬ 
cion geografica como efectivamente es, y no como deberia ser para satis¬ 
facer las propuestas de unas u otras escuelas. Puedo ademas decir que he 
seguido ese metodo con constancia en todos mis trabajos. 

Al considerarlo como un sistema, y generalizado en lugar de ser 
seguido, como lo ha hecho Andersen en 1912, solo en relacion con un 
grupo particular —por ejemplo los quiropteros—, el metodo en cues- 
tion es muy exigente; ademas, ofrece aspectos que pueden ser franca- 
mente desagradables para quien, sin conocer las ventajas, enfrenta por 
primera vez las paginas de un texto que se propone divulgar, Ese texto 
choca en primer lugar con las costumbres corrientes que hacen de la 
botanica y la zoologla especialidades netamente diferentes; supone no- 


ciones amplias de geografla y en parte de geologla, sin hablar de sistema- 
tica en general, eso es, de la praxis y la teoria de la clasificacion; procede 
convincentemente de ejemplo a ejemplo, tejiendo poco a poco una logi¬ 
cs de causas y efectos que no es percibida por quien no esta preparado 
para meditaciones previas personates y para seguir su hilo. As! como los 
casos de la distribucion de las plantas y los animates son innumerables, 
pero en un ultimo analisis se reducen a pocos tipos fundamentales por 
mar y por tierra, esta logics constantemente conduce a las mismas con¬ 
clusiones, y repite por eso ad nauseam la misma cancion en mil tonos 
diferentes, lo que frecuentemente induce a quien la oye a hacerle mas 
caso al tono, que al motivo fundamental con gran desagravio del argu- 
mento. Esencialmente fundamentado sobre un nuevo punto de partida 
en la busqueda que excluye postulados teoricos, el metodo 
panbiogeografico llega a conclusiones inesperadas las cuales, confrontan- 
dolas con aquellas de los especialistas de la fitogeografla o la zoogeografla 
—que es necesario citar— enredan el argumento en consideraciones 
sustancialmente polemicas, que se vuelcan a ser abiertamente en pre- 
vencion de posibles objeciones; quien escribe se esfuerza por prevenirlas 
en vez de esperar refutarlas cuando ya han sido emitidas. 

Por fortuna para ml y de quien las tee, he escrito al menos nueve 
mil paginas en varios idiomas, en las cuales quien quiera encontrara el 
apoyo estadistico de muchisimos analisis que justifica y apoya ia sintesis de 
ias /eyes de dispersion, a la cual llegaron mis trabajos en el transcurso de 
20 arios de divulgacion ininterrumpida. 

Me es factible en estas pocas paginas condensar la slntesis en cues- 
tion, dando las razones principales en llneas muy generates. No hare 
caso de una bibliografla muy extensa que encontrara el lector esparcida 
en todos mis trabajos principales, publicados o en prensa, limitandome 
por lo tanto a solo citaralgunas de las mas importantes (ver 1,2, 3, 4, 5, 
6, 7, etc.). 

Hace seis arios aproximadamente (8) aparecio, en una conocida 
revista cientlfica, un artlculo que tiene portema The Great infra-Cambrian 
ice Age (La gran era glaciar infracambrica). Se trata de una amplia y fuer- 
te glaciacion que habrla tenido lugar hace unos 600 millones de arios. 
Las formaciones (tilitas) que la atestiguan estan concentradas principal- 
mente en America septentrional y Eurasia, pero tambien alcanzan Brasil 
oriental, Africa occidental y algunos sect ores de Australia. 

Harland y Rudwick (1964), autores de este artlculo, demuestran 
que poco menos que desconocidos antes del advenimiento del cambrico, 
las plantas vasculares, los protozoarios, porlferos y metazoos en gene¬ 
ral proliferan inmediatamente despues, dando as! inicio a la evolucion 
de la fauna y de la flora, parte de la cual todavla existe. Concluyen como 
sigue (op. at. 36): A causal connection between the Infra-Cambrian ice 
age and the appearance of the Cambrian fauna thus appears at least 
possible, and perhaps probable. Certainly a climatic event of an intensity 
unparalleled in the later history ofthe earth seems to have been closely 
followed by a biological event of profound significance in the history of life 
(traduccion: Una relacion causal parece posible, mas aun quizas proba¬ 
ble, entre las glaciaciones de la era infracambrica y el surgimiento de la 
fauna tlpica de la era cambrica. En realidad parece que un evento climatico 
de una intensidad nunca vista en la historia de la Tierra, ha sido seguido 
por un evento biologico que ha tenido una influencia profunda en la 
historia evolutiva de la vida). 

Podrla ser que la epoca glacial infracambrica ha sido la mas fuerte 
entre todas las epocas glaciares que la siguieron. Por otro lado, la llama- 
da glaciacion de la era permocarbonlfera, que hace mas o menos 250 
millones de arios flagelo principalmente al Hemisferio Sur, por cierto no 
fue menor. Y se da el caso que en las eras que siguen inmediatamente al 
fin de esta glaciacion, o sea durante el triasico y el jurasico (estas eras 
cubren mas o menos 60 millones de arios entre el final del permico e 
inicios del cretacico), las plantas y los animates hayan sufrido una nueva, 
relativamente rapida, fase de modernizacion. Aparecen en el triasico y 
en el jurasico no solo bs dinosaurios, sino ademas formas que se tienen 
bien separadas de estas, vale decir los mamlferos primitivos y las aves. A 
mas tardar en el jurasico se desarrollan las angiospermas y contempo- 
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raneamente insectos, peces, anfibios y reptiles dan origen a los antece- 
sores de grupos que hoy conocemos como 'modernos'. As!, si eltriasico 
y el jurasico aparecen en los textos corrientes bajo el tltulo de ‘Epoca de 
los dinosaurios', mas importante aun es el hecho que entre las patas de 
los dinosaurios ya vivlan las plantas y los animates destinados a sustituir- 
bs y, en el transcurso del cretacico y del terciano, a volverse los duehos 
de la Tierra. 

No se como, a la luz de los hechos expuestos, se pueda evitar la 
conclusion que las epocas glaciares del infracambrico y del permocar- 
bonlfero hayan influenciado del mismo modo la evolucion de las plantas 
y los animates. Si se niega eso se encuentra una pregunta a la cual no se 
tiene respuesta. Como tesis general, las plantas son anteriores a los 
peces, los peces a los anfibios, los anfibios a los reptiles, los reptiles a las 
aves y las aves a los mamiferos; (y cual podria ser el impulso que ha 
modernizado' todo contemporaneamente cuando se excluya la influen¬ 
ce de las glaciaciones pre-triasico-jurasicas? (Que quiere decir el ‘para- 
lellsmo’ que se perfila entre las causas geologica y climatica y los efectos 
biologicos a distancia de 250 millones de ahos? (No serfa mas bien que, 
aunque de intensidad mucho menor, las glaciaciones del terciario y re- 
ciente hayan barrido una enorme cantidad de vida?, y (si el hombre no 
hubiese intervenido modificando el curso de los eventos, que habria 
sustituido esta vida en las eras futuras? Condenando a la extincion de la 
vida en estado de climax, una prolongada glaciacion —si se quiere di¬ 
recta o indirectamente— favorece la llegada de nuevas formas mas plas- 
ticas y resistentes. Si despues, al cierre de tales glaciaciones, estas for¬ 
mas tienen por delante nuevas tierras en emersion, nuevas montanas, 
nuevos lugares, es obvio que su distribucion —y evolucion— se hara 
de modo que convendra a la geografia del presente y del futuro mas 
que aquella del pasado, Tierra y vida evolucionan al unisono. 

Los ultimos informes de geoflsica (9) demuestran que alguna vez 
America y Africa estuvieron umdas, en una unica antiqufsima ‘Gondwana 1 , 
y que luego poco a poco se escindieron en dos continentes indepen- 
dientes a ambos lados del oceano Atlantico de la moderna carta geo- 
grafica. La separacion ya se perfilaba al inicio del cretacico (esto es, hace 
cerca de 150 millones de ahos) y todavia no ha terminado su curso. En 
un primer trabajo senate (I) la existencia de lugares de particular impor- 
tancia biogeografica, que Name 'puertas de la angiospermia'; basando- 
me exclusivamente en la dispersion de las plantas. Se sabe ya, despues 
de veinte ahos, que al menos dos de estas ‘puertas' (polinesiana y afri- 
cana) corresponden a centres de dilatacion del fondo oceanico. De la 
misma manera de lo que revela la dispersion conclui en 1952 (I) que el 
Pacifico se habia ensanchado, engullendo buena parte del antiguo con- 
tinente americano y orientandose hacia el occidente. La geofisica esta 
de acuerdo (ver 4), y prueba que el analisis (pan)biogeografico elabora 
conclusiones que tarde o temprano la geologia y la geoflsica confirman. 
Por lo tanto tenemos a mano datos cronologicos relativamente ciertos, 
que permiten establecer relaciones entre la historia de la Tierra y aque¬ 
lla de la vida, que no solo rigen el analisis, sino que ademas indican y 
favorecen el curso futuro. La trillada cuestion de las relaciones biologi- 
cas entre los contornos opuestos del Atlantico —que ya han sido re- 
sueltos con base en la dispersion de las plantas y los animates en mis 
trabajos anteriores a I960, pero que todavfa en los trabajos de la Es- 
cuela Americana esta considerada suspendida en obediencia a la doctri- 
na de W.D. Mathew y seguidores— ya es clara sea biogeografica o 
geologicamente. Formas que de manera directa preceden a plantas y 
animates de tipo evolutivamente ‘moderno' (vale decir, que son con- 
temporaneas), existlan 'antes' que America y Africa se separasen y cuando 
todavia se extendian alia donde hoy reina el oceano Indico con amplias 
tierras que unian Africa con Asia, Malasia y Australia. Por lo tanto es 
obvio que estas formas viejas no han tenido necesidad ni de 'puentes'm 
de ‘balsas' ni de parecidos ‘medios de dispersion' para cruzar los ocea- 
nos que en aquella epoca no existfan. Los genotipos comunes en la 
antigua tierra Afroamericana, antes de la separacion y del advemmiento 
del Atlantico, han seguido sus destinos en las tierras que se han separa- 
do distintamente en Africa y America. Las bases estructurales, las ten- 


dencias del desarrollo de los genotipos, naturalmente han dado origen, 
a ambos lados del Atlantico, a una evolucion de tipo 'paralelo'. Por lo 
tanto, encontramos en America como en Eurasia mamiferos de tipo ‘ca- 
ballo' en los cuales los dedos y pezunas han sufrido un proceso de reduc- 
cion homologo (6; 400 Fig, 46); familias de aves que casi se han extingui- 
do en el Viejo Mundo, han florecido en un numero notable en el Nuevo; 
generos de plantas todavia comunes a ambos lados del Atlantico o repre- 
sentada sobre cada onlla por generos muy parecidos. No me quiere ex¬ 
tender pues todos mis trabajos pululan de ejemplos, apropiados. 

(Y como as! se comunicaban Africa y America, Africa tambien se 
comunicaba con Eurasia, Malasia y Australia, nos deberia sorprender el 
hecho de encontrar en el Nuevo Mundo (Fig. I), fosiles o vivientes, 
caballos ‘autenticos’ o 'falsos' (6; 400 Fig. 46A), unos que han llegado a 
America desde occidente (Eurasia), los otros desde oriente ((Africa?) 
(Con que derecho podriamos afirmar que no estan claras las relaciones 
que existen entre estos animates entre America y aquellos de otros 
continentes cuando es obvio lo opuesto? 

Sabemos que la cordillera de los Andes surgio hace 70 millones de 
ahos, ‘despues' de la epoca que marco la separacion entre el Viejo y 
Nuevo Mundo y dio origen al 'moderno' oceano Atlantico. Asi que, 
para entonces, el continente americano ya habia recibido los antepasa- 
dos de las plantas y de los animates 'modernos', as! los llamamos por- 
que nos son contemporaneos, pero una reinita es hoy lo que ya era 
hace 60 millones de ahos (10), y una 'buena especie’ de la flora Medite- 
rranea no es menos vieja —facillsimo de explicar con el analisis 
(pan)biogeografico, son las relaciones que existen todavia entre las vi- 
das de los Andes y aquellas de los ‘escudos' geologicos de Venezuela, 
Brasil, etc. esparcida sobre toda la America pre-andina a partir del jurasico, 
las antiguas plantas y los animates originarios se han dividido en ‘de la 
cordillera' y ‘no de la cordillera' por el levantamiento de los Andes que 
se produjo 'solo despues’ de la ultima parte del cretacico. Puesto que 
estas plantas y animates tenlan antepasados en comun antes del tercia¬ 
rio, ho/todavia e\\as y ellos estan vinculados por relaciones filogeneticas 
comunes, sin necesidad alguna de haber volado o trotado desde la cor¬ 
dillera de Colombia al Uruguay o viceversa. 

En el campo de la botanica, el evidentlsimo ejemplo de las relacio- 
nes a grandes distancias —que tuvieron lugar en epocas remotas— es 
del genero Bonnetia (Theaceae). Entre otras cosas se conocen dos es- 
pecies que son diflciles de separar. Una habita en la parte oriental de 
Cuba (centre muy importante de endemismo relictual), la otra en las 



Fig. 1 . Croquis demostratiw de la situaoon biogeografica de Africa. El circulo indica el nodo 
de relacion de las siguientes arterias mayores: (I) p que al atravesar Eurasia entra por el lado 
Fbdfico (septentrional) del Nuevo Mundo, con via libre en teoria hasta el extremo mendional 
de America del Sur; (2) a que une diredamente las Ante y Amenca del Sur ‘cruzando el 
Atfritico y en teoria, puede cubnr toda la America septentnonaT; (3) i que une el continente 
negro con las orillas del gotfo de Bengala, la Malasia y la Australasia ‘atravesando el oceano 
Indico 1 ; (4) n la cual es Antartida'. Estas artenas estan entre las mas importantes de la bogeografia 
mundial, y terminan de tener sentido alii donde —como sucede frecuentemente— se nie- 
gan, por ejemplo, relaciones 'transatlanticas' directas entre Afnca y America del Sur. Se nota 
que, pa norma, el Nuevo Mundo es un continente pasivo, vale dear, que ha recibido los 
'arquetipos' de su vida de tipo 'moderno' de Eurasa y del Africa, puesto que tambien en sus 
confines se han onginado secundariamente familias, generos, etc., importantes. (Ver analisis 
complete de las artenas de este esquema: I; 2; 5; 6; 7; II; 14 en la bibliografia). 
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cienagas de la costa de Brasil no lejos de Rio de Janeiro. La primera tiene 
como habitat antiquisimas areniscas y conglomerados, la segunda arenas 
de playa. Entre las dos existen varias especies endemicas de las areniscas 
del sistema del Duida-Roraima. Se sabe que estas areniscas son el 
subproducto, ya consolidado, de las arenas que hacia el final del jurasico 
llenaban un inmenso delta. Estas arenas, ya transformadas en areniscas, 
han sido levantadas a niveles de 2000 y 3000 m por un proceso de 
orogenia concomitante con aquella de los Andes. Bonnetia as! remolcada 
se ha adaptado' a ascender y hoy dia es un elemento tipico de varias 
formaciones del sistema Duida-Roraima. Resumiendo: las relativas bajas 
alturas en Cuba, el nivel del mar en la costa del Brasil y lo relativamente 
elevado en Venezuela, en arenas y areniscas de varios tipos, Bonnet/a es 
un testigo elocuentisimo del transcurso de por lo menos 175 millones de 
anos, vale decir, de una historia biologica (ecologica, morfogenetica, evo- 
lutiva, taxonomica, filogenetica, biogeografica, citogenetica, etc.) igualmente 
que geologica, y que se remonta sin dejar margen a ninguna duda a la 
primera 'radiaciori de las angiospermas. 

Esta historia es un libro abierto para el estudioso de la biogeografla 
analitica (= panbiogeografla). Y al contrario es absolutamente inexplicable 
para la gente que especula sobre los 'medios de dispersion' que ha tenido 
Bonnetia de Cuba a Rio de Janeiro (to viceversa?), sobre el tipo de 'emi- 
graciori que ha levantado' o 'bajado' en los lugares donde ella vive sobre 
los montes de Venezuela, etc. Intente el lector dar un vistazo sobre la 
figura que da fe sobre las relaciones biogeograficas (5; 125 Fig. 13) que 
corren a partir de una ciudad de los Andes del Peru con el resto del mun- 
do, y sorprendase de la intensidad de tiempo y espacio con la cual tiene 
que trabajar el estudioso seno de la biogeografla de todos los dias. 

Sucede que, entre los insectos del Nuevo Mundo, las formas ende¬ 
micas de los Andes a menudo mantienen relaciones de afinidad con 
aquellas endemicas de otros sectores de America (y de otros lugares en 
algunos casos), hecho este que ha dado origen a una infinidad de hipo- 
tesis y creado innumerables dificultades taxonomicas y zoogeograficas. 
Esto se explica sin dificultad si se piensa que la orogenia de la cordillera 
—efectuada bajo los pies y las rafces de la vida que ya existian desde 
epocas remotas en el lugar— gradualmente ha llevado grupos mas al¬ 
tos los cuales —cuando no se han extinguido por incompatibilidad ab- 
soluta hacia condiciones de climas mas frios— han terminado por adap- 
tarse como generos, especies y razas nuevas. Ademas se sabe (ver I I) 
que en ciertos grupos de coleopteros endemicos de los altos Andes de 
Colombia es muy escasa la relacion derivada de formas de bajas alturas. 
Estos grupos no se relacionan con Colombia y el resto de America del 
Sur, sino con los montes de Mexico y America Central en tipos separa- 
dos de dispersion que sobrepasan el Padfico oriental. Con mucha faci- 
lidad demuestra el analisis (pan)biogeografico que coleopteros, as( ‘ra- 
ramente' dispersos, siguen al contrario arterias de dispersion que ocu- 
rren tanto entre bs insectos, asi como entre las plantas, los mamfferos, 
aves. etc. y por lo tanto son completamente normales. 

Cuando se da el caso que un grupo distribuido originalmente sobre 
una superficie eventualmente separada por la orogenia de la cordillera y 
solo ha podido adaptarse a niveles tropicales, esta claro que lo encon- 
tramos hoy en dfa ampliamente separado sobre los Andes; cosa esta 
que un naturalista mal informado de cronologia y geologia es llevado a 
explicar' con absurdos ‘saltos 1 tramontanes. 

Encay Rhododendron viven juntos en nuestros Alpes. Quien sigue las 
arterias de la dispersion de los grupos a los cuales pertenecen nuestras 
especies (Fig. 2) se da cuenta obviamente que ellas se originan en centros 
muy diversos, uno con 600 especies de Erica en Sudafrica, el otro con 
maso menos el mismo numero de Rhododendron en Indo-Malasia. Ahora 
bien, tcomo se explica que Ercay Rhododendron que tambien viven jun¬ 
tos en nuestros montes (los Alpes), no viven juntos en el F-limalaya o 
sobre los montes del Africa oriental? Las semillas de esas dos plantas son 
faalmente transportables por el viento, y estos montes estan llenos de 
lugares —en teoria— de eleccion para las dos bajo el punto de vista 
ecologico. Pero, de hecho, Erica falta en el FHimalaya, en los montes de 
Indonesia y Malasia donde Rhododendron crece maravillosamente, y 



Fig. 2. Esquema que demuestra la dispersion de Encay Rhododendron. Las arterias pnncipa- 
les de Enca estan indiadas por lineas a trazos (el recomdo S indica el posible curso 'transatlan- 
tico' de algunas especies endemicas al este de Canada y de los Estados Umdos); las de 
Rhododendron vienen dadas por lineas de puntos. El centre de masa de Enca esta indicado por 
el drculo E y aquel de Rhododendron por el arculo R. Se nota que las artenas de Enca general- 
mente corren paralelas a las longitudes, y aquellas de Rhododendron a las latitudes. Los dos 
generos se encuentran en Europa pero no por esto sus artenas se confunden en otras partes. 
El tnangub invertido marca el centre aproximado de la difusion del antepasado de 'p re-Enca 
pee-Rhododendron'. Ver para analisis completo las atas de L leyenda de la Fig. I, y en cuanto a 
relaciones de Enca (en particular) y Empetrum 4 (43 Fig. II). 

Rhododendron es conocido sobre la cima de Efopia, de Kenia y de Tangahica 
donde Erica, aparece, notese, con una sola especie, E. arborea, la cual, se 
limita a las altas cimas del Tibesti y se conoce ademas en el Sahara por 
polen mas o menos antiguo, y alcanza los Cevenne. 

Para quien intenta dar razon de hechos a este genero —ahora se 
trata de hechos, no mas de teorias— haciendo un llamado a la distribu- 
cion del 'terciario', a la 'ecologfa' al 'caso' le sera completamente impo- 
sible explicarlos. Los explica quien pone sobre el mapa que indica la 
distribucion actual (ver Fig. 2) una arteria —obviamente filogenetica (ver 
7; 30s.)— que representa la dispersion en epoca triasica y jurasica de 
una antiqufsima forma 'ericoide', atavica en potencia de Erica as! como 
de Rhododendron (e implfcitamente de otros grupos, Vaccinium. Agauna. 
etc.). Esta forma que se encuentra a b largo del eje: Sudafrica/Noruega 
ha establecido un nucleo macizo de potencial genetico en el Cabo; lo 
que ha terminado por dar origen a varios centenares de especies de 
Erica, a diferentes generos menores, etc. Ubicada mas bien, a lo largo 
del eje Nueva Guinea/Portugal (con propagaciones transpacificas hasta 
el sur de EEUU), esta ericoide 1 primigenia ha terminado desarrollando- 
se en Rhododendron, tan bien desarrollada en Nueva Guinea, las Filipi- 
nas, Borneo, etc. como Erica en el sur de Africa. Ese proceso de sepa- 
racion no es una nueva ‘teoria' mfa: se demuestra en otros arboles 
genealogicos' de viejos textos de botanica y zoologia, y nadie lo ha con- 
siderado nunca como una hipotesis falsa. 

Quien sostuviese que la arteria filogenetica que aparece en el mapa 
(Fig. 2) es estrictamente teorica y por lo tanto imposible de demostrar, 
responderia haciendo objetivamente referencia a lo que se ha verifica- 
do en el genero Euphorbia en Africa, Madagascar y Asia. 

Este genero extraordinario resume en si lo mas exquisito de la 
fiiosofia botanica, entendida en el sentido mas amplio y profundo del 
termino. Lo encontramos representado en Madagascar, en el Cabo, 
en Africa oriental y occidental, en India (y tambien en algunos puntos 
mas orientales) por 'tipos' diferentes los cuales —en forma muy resu- 
mida— pueden reducirse a cuatro, representado en Madagascar por 
E. milii(E. sp/endens), en el Cabo por £ obesa, en Africa oriental y en 
la India por £. abyssinicay £. antiquorum, y en Africa occidental por £. 
sudanica (cercana con las formas de su grupo a la de la India £ neriifoha). 
Remito al lector lo que ya he dicho en mis trabajos precedentes (12) 
y me limito aqui a observar que las especies malgaches del grupo Milii 
sensu iatissimo ofrecen a quien estudia la 'especiacion', la morfogenia, 
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la morfologia, la taxonomia (entiendase: principalmente en cuanto 
al cruce de fenotipo y genotipo sujeto o no a identification binomial 
o trinomial), un cuadro casi increible de mutaciones, introgresiones, 
alteraciones somaticas y florales. En resumen: se trata de un epito¬ 
me de creacion botanica tejido alrededor de un unico antiquisimo 
'tipo' atavico. 

Ya que esta creacion envuelve mas de 100 especies, todas de tipo 
'malgache', que a simple vista se puede saber con mucha certeza cual 
es su origen, es absurdo pretender que las especies que la conforman 
han inmigrado a Madagascar durante el 'terciario' sobre las alas de un 
suave viento propicio o valiendose de otros mas o menos raros means 
of dispersal (ver 2; 1: 207 Fig. 23), Se trata obviamente de un bloque de 
vegetation que se remonta a la primitiva ocupacion de la isla por parte 
de las angiospermas, de la descendencia de un tipo antepasado funda¬ 
mental para toda la historia evolutiva de las Euphorbiaceae. 

Los geologos nos aseguran que la separation de Madagascar del 
Africa continental es un episodio de la fragmentation de la antiquisima 
Gondwana. A partir de la segunda mitad del jurasico, el canal de 
Mozambique intervino en la separation de aquella isla de Africa a ex¬ 
ception de un periodo relativamente breve durante el terciario. Puesto 
que no hay razones para que el terciario sea considerado como la era 
primigema de las Euphorbiaceae, consiguientemente el ‘prototipo 1 de 
Euphorbia ya habia alcanzado Madagascar durante el principio del jura¬ 
sico. Ya que las Euphorbiaceae de Madagascar son netamente distintas 
-pues son tipicas de la flora de la isla— de aquellas de Sudafrica, de las 
del Africa Oriental, etc., otros 'prototipos' del genero debian haberse ya 
instalado contemporaneamente aqul y alia en Africa continental y, natu- 
ralmente, en el resto del mundo (tiaras estan las relaciones transatlanticas 
de algunas Euphorbiaceae americanas y sudafricanas). En suma, el ar- 
quetipo de Euphorbia forma parte del enjambre de la radiation' primiti¬ 
va de las angiospermas, cosa que de ninguna manera altera lo que hoy 
comunmente se sabe del origen de las plantas 'modernas'. 

Estando asi las cosas en relacion con el genero Euphorbia, si se pre- 
gunta el lector si es licito asignarle al arquetipo de Erica/Rhododendron/ 
Agauna/Vaccinium una edad menor de aquella que le toca a Euphorbia y 
a las Euphorbiaceae, Sencillamente ridicula le parece al estudioso de la 
dispersion analitica la nocion de que una planta que lleva una corola del 
tipo sinpetalo' es necesariamente mas reciente que otra que posee la 
corola del tipo 'polipetalo'. 

Con todas esas plantas remontamos a un nivel comun de evolu¬ 
cion en el tiempo y en el espacio, esto es, a las primeras raices de la 
angiospermia. Por lo que yo puedo saber despues de muchos anos de 
meditaciones sobre el problema -regresare, espero, en un proximo 
escrito en frances o en espahol— creo firmemente que las angiospermas 
han surgido de formas pre-angiospermas en las cuales inflorescencias 
primitivas estrombiliformes han sido 'pelorizadas' 1 y reducidas a 'flores' 
durante el proceso embrionario interno en la 'semilla'. 

No podemos ya esperar individualizar, naturalmente, el lugar pri- 
mitivo donde se originaron las angiospermas. Lo que si sabemos, es 
que comparandolas con su dispersion actual ellas se han 'irradiado' des- 
de una serie de puntos situados en el Hemisferio Sur, pero la disgrega- 
cion de la antigua geografia triasica y jurasica nos impide individualizar las 
arterias seguidas por los prototipos de las angiospermas entre el permico 
y el fin del jurasico, 

Por lo demas, el analisis (pan)biogeografico nos permite afirmar con 
toda seguridad que entre el fin del jurasico y el imcio del cretacico ya 
estaban implantados los grandes centros de masa sea de las 
Euphorbiaceae como de las Ericaceae, y en consecuencia de las rema- 

I La pelona es considerada en los textos de ensenanza botanica como una 'monstruosi- 
dad' que merece mencion solo como cunosidad. Velenovsky intuyo el significado, y a 
partir de 1960 (3) he demostrado su importance capital como proceso morfogenetico. 
Regresare a este argumento en un proximo trabajo enfocado a esdarecer la tan discutida 
cuestion si son o no, las Euphorbiaceae un grupo 'natural', cuestion que es negada por 
muchos autores. Ver; Croizat L„ in Mem. Soc. Brotenana, 24, 1973. 


nentes angiospermas en general (ver por ejemplo, los centenares de es¬ 
pecies de las Eriocaulaceae en un sector muy limitado de Brasil (Minas 
Gerais), la localization de Rhipsa/is(Cactaceae) sobre la costa Sur-Orien- 
tal de Brasil con centros paralelos menores de dispersion en Africa conti¬ 
nental, Madagascar y Ceilan (absolutamente se debe excluir que Rhpsalis 
haya sido 'introducida' en el Viejo Mundo por las 'aves': basta para cance- 
lar esta piadosa leyenda 'fitogeografica' la presencia en Madagascar de 
algunas interesantlsimas formas del genero). Constituido en no pocos 
casos por un considerable numero de especies, secciones, etc., estos 
centros de masa han sido considerados muy importantes como nucleos 
primitivos de angiospermas fijados in situ desde tiempos muy remotos. El 
analisis (pan)biogeografico —parada la cronologla y defimdas las grandes 
llneas de dispersion— nos permite relacionar estos centros a lo largo de 
arterias objeto de facil comparacion en diversos grupos de la misma afni- 
dad, y en grupos filogeneticamente al igual diferentes que, por ejemplo, 
Lemnay Quercus (note el lector que esas dos plantas son angiospermas y 
trate de 'derivar' una de la otra respetando los canones de la biogeografia, 
morfologia y filogenia corriente). A este ritmo y nivel de investigacion, la 
biogeografia compromete lageoflsica, lageologla, la taxonomia, laecologla, 
etc., de tal manera que el estudio de un grupo cualquiera viene a sinteti- 
zar en si todos los hilos de la evolucion en el tiempo y en el espacio. 

Se observa que Euphorbia y todo el mundo de las plantas de 
Madagascar no dicen nada al estudioso objetivo que sea desmentido 
por los lemundos, tenrecidos y 'ratas' (2;2a; 69s.) de aquella estupenda 
isla: Tierra y Vida evolucionan en conjunto, plantas y animates nunca 
han viajado por su cuenta arriba del mismo mundo. Logica es la razon 
por la cual los hilos de la dispersion convergen hacia el Hemisferio Sur. 
De hecho es sobre este hemisferio que se han instalado las glaciaciones 
que han ‘dado a la luz’ los arquetipos de la vida que nos gusta llamar 
'moderna' contemporanea nuestra. 

A mi manera de ver, se puede tener confianza en elanalisis bogeografico 
como un descubnmiento absolutamente de pnmerorden. Mientras tanto 
siempre se ha predicado del mismo modo con las teorlas darwinianas 
que la dispersion es obra del azar, sujeta a variar segun los caprichos del 
clima y as! diciendo, este analisis demuestra en forma inexpugnable que 
los grandes centros de masa y las arterias consecuentes son extraordi- 
nariamente permanentes. Por ejemplo entre Africa del sur y Asia centra 
occidental (3; I b: I 217 Fig. I 59) una arteria que existe sea en la disper¬ 
sion de los dinosaurios as! como en aquella de los mamlferos 'tercia- 
rios', as! como de las aves, del centeno y de la cebada (op. cit. I 524 Fig. 

192), en fin de la flora de Persia (7; 46 Fig. I) en general. La regularidad 
de las arterias de dispersion esta bien establecida que el naturalista du- 
cho de su recorrido —al fin son muy pocas— no solo las reconoce 
inmediatamente sino que puede predecir sus etapas. Por ejemplo que 
Tanganica haya resultado ser un centra importantlsimo de evolucion de 
los homlnidos en conjuncion con Africa meridional y el sector Java/Chi¬ 
na era de esperarse, ya que es clasica la arteria: NatalVTanganica/Sonda 
(ver todos mis trabajos). 

Advierto que no se debe confundir la inmovilidad de los centros de 
masa y de las arterias con la invanabHidad de sus llmites en el tiempo y 
en el espacio. Es evidente que, por ejemplo, las glaciaciones del tercia¬ 
rio tardlo y del reciente han desplazado, directa e indirectamente, los 
llmites de innumerables distribuciones geograficas, eliminado por ejem¬ 
plo una enorme cantidad de plantas de los climas templados y calidos 
de la flora europea (Magnoliaceae, Lauraceae —a excepcion del Lau¬ 
rel—, Proteaceae, Hamamelidaceae y Platanaceae —a excepcion de 
Liquidambary Platanus —, etc.). Estas modificaciones no han destruido 
el tipo de dispersion (ver por ejemplo 4, 169 Fig. 42; 5, 169 Fig. 21), del 
cual todavla son responsables las formas originarias de las floras y faunas 
'modernas' (no se olvide el lector que una humilde hierba o un mosqui¬ 
to por lo general es aun mas viejo que el monte sobre el cual vive, si no 
en primera persona, en aquella de su antepasado mas proximo. 

Me parece superfluo estar continuamente tomando ejemplos de 
las paginas de mis trabajos para relacionarlos en este resumen con ejem¬ 
plos tanto cuantos quiera el lector para declararse convencido. Siempre 
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existe aquel que se convence con un unico ejemplo y quien queda sin 
entender frente a cientos. Concluire por lo tanto estas pocas paginas 
con una breve discusion sobre la dispersion, principalmente, de dos 
aves que todavfa sobreviven en nuestra fauna, que por milagro se salva- 
ron del cazador dominical. Estos son el pico verde (Picus vindis) y el 
buho del pantano (Asio flammeus). Las conclusiones que obtendre de 
mi analisis valen, naturalmente, en relacion con el reino vegetal como 
con facilidad podra darse cuenta el lector. 



Fig. 3. La dispersion del genera Picus (Podae, Aves; ver tambien la Fig. 4). a, La dstnbuoon 
geografica de la especie Picus vindis segun los omitologos norteamencanos. Las subespeoes 
(razas)comosigue: I = kmdun;2= pluvus;~h = stnrpei;4= ptwus; 5= dofeini;b= romaniae, 
7= vtnds(ipa) 8= saundersi; 9= kardini; 10= imomnatus; 11 = tampurens/s. b, Larrwna 
distnbuoon vista pa bs omitologos swieticos. Las subespeoes (razas) como sigue: I = virsscens; 
2= vindis( tipica); 3 = kardini: La zona punteada marca uia zona de transoon entre las aves de 
diferentes razas. Zonas de este ongen y naturaleza son comunes en regiones que Kan sufndo 
directa o (idreciapiente las glaoaciones del pleistoceno y reciente. Notese que: la dasificaoon 
amencana delinea bs siguentes centros de masa; I -2-6-7 ('euro-contnental'); 3-4-5 (mediterra- 
neo'); 8-9-10-11 (iranoponlco’), bs tres dasicos como quieran que sean desgrados. La dasifi- 
cacion sovietica impllatamente sebraya los siguentes centres I (Atlanfo) 2 ('eurocontinentaf), 
3 ('irano-mediterraneo') a su vez bien delimitados. Al biogecpafo no b interesa crear lbs sobre 
este tpo de dferenaas (ver texto principal). C, La distnbuooa de Picus anus. AJ mediod'a de la 
linea existen 12 razas, al node y al occidente sob tres (anus, [tfpa] desde Europa hasta el Lago 
Baikal; jessoensis de Sakhalin y Hokaido al inicio del rio Amur aproximadamente; bedemaru 
entre anus y jesscensi's con zonas de transbon a traves de las dos); (ver: 2; 2a para analss de 
dispersbn de este too), d, La distnbuoon de las espeaes de Picus: vndis (Europa en linea conti- 
nua), iatoft(ra'oestedeAfrxa,en linea punteada), o™s(Eurasa, enrayte),auofcsra(]ap6nen 
linea contnua a), squamous (Iran/Afganistan e Himalaya occidental, sector de rayas). Es obvio 
que antes del mioceno (epoca de alzamiento del altplano del Tibet), bs carpinteros ocupaban 
amplias regiones del Asia Central donde hoy ya no existen. Las espeaes: vaillarti, vrefs(ver Fig. 
a. razas 34-5- 8-9-10-11), squanatus, canus(rws mendionales)fornnan un 'frente entre bs 
montes de AUante y Sumatra que es ‘aherto' en el medio (ver 7; 14; 2), es dear haaa Africa y en 
el oceano indico (en otras palabras, haaa el antguo contnente de GoncKara). 


La distribucion geografica de las razas (subespecies) del pbo verde no 
se entiende de la misma manera —caso bastante raro para las aves muy 
conocidas en los anales de la clasificacion omrtologica— por los estudiosos 
de la avifauna norteamericana y sovietica, respectivamente. Los primeros 
dividen Picus viridisen I I razas, los segundos en solo 3 (Fig. 3) anadiendo un 
trazo intermedio en el cual dos o quizas todas las tres razas se confunden. 

FHare observar en primer lugar que —para el biogeografo y para el 
especialista de la clasificacion de Picus: biogeografia y taxonomia no son la 
misma ciencia y la primera no es una humilde servidora de la segunda - 
la diferencia que hay entre la clasificacion norteamericana y rusa no es tan 
grande. Lo que sucede es que los rusos juzgan dignas de un trinomio 
algunas poblaciones mientras que los americanos estan dispuestos a re- 
conocerlas abiertamente, Esto no significa — bidogicamente hablando— 
que las poblaciones que estos ultimos sostienen — taxonomicamenteha- 
blando— como 'buenas' mientras que los rusos no, sean inexistentes. 
Simplemente significa que la clasificacion americana utiliza criterios de 
diferenciacion trinomial menos amplio que la rusa: la especie v/ridis del 
genero Picus es —como suelen decir los zoologos-- politopica ya sea 
con tres o con I I razas. Politopica, como se sabe, es la especie com- 
puesta por dos o mas poblaciones que difieren en caracteres de orden 
'subespecifico'; es decir, tales que no justifican, a criterio de quien clasi- 
fica, la suposicion de un binomio particular. Tambien es conocido el he- 
cho que, en los terminos de una especie politopica, las subespecies 
(razas, etc.) 'se suplantan o sustituyen (vicarian)' geograficamente, 
fenotfpicamente, con frecuencia tambien ecologicamente. Al entender- 
se de esta manera, el 'vicarismo' no es solo un hecho de clasificacion. 
tambien lo es de formacion (es decir, de diferenciacion evolutiva) ya 
que cada subespecie tiene tendencia a diferenciarse —entre bs llmites 
especfficos— por su cuenta en el area que normalmente le pertenece. 
Resumiendo: una especie politopica se encuentra en curso de subdivi¬ 
sion por el aumento progresivo de las diferencias entre las subespecies; 
diferencias las cuales, con el transcurrir del tiempo, terminan por frag- 
mentar la especie vieja en especies nuevas. Por b tanto un genero que 
posea cuatro especies politopicas, cada una con tres razas, terminara 
en principio— por mutarse en un genero de 12 especies, y asf sucesiva- 
mente. El concepto de pohtopismo es por lo tanto aplicable no solo a nivel 
de especie sino tambien a grupos (secciones, subgeneros, generos, etc.) 
mucho mas amplios. Si el lector examina, por ejemplo, las ocho especies 
de Genzianade la flora europea que he figurado en otro trabajo (3; I b: 1453 
Fig. 181) se dara cuenta que estas ocho 'especies' forman otro conjunto 
politopico como las tres u I I razas (subespecies) de Picus vindis. Insisto 
sobre lo dicho que el politopismo no es solamente un concepto de clasifi¬ 
cacion sino que es un concepto de dispersion, es decir, de tnogeografiapuca 
y aplicada, zoologicamente como botanicamente hablando. Siento no po- 
der profundizar el argumento en estas pocas paginas: de hecho este me- 
rece un extenso estudio enriquecido por diferentes ejemplos. 

Acerca del origen de la raza’ —primer paso hacia aquel de la 'espe¬ 
cie’— se pueden escribir volumenes. Dire en cuatro palabras que quien 
desea tener una buena idea sin mucho esfuerzo, hara bien en hojear los 
textos de ornitologfa taxonomica que contienen el catalogo de los 
F’assenformes de los Andes. Vera a simple vista que las razas de las espe¬ 
cies politopicas forman mosaicos taxonomicos en ciertos (puntos) antes 
que en otros puntos de la cordillera, a diferentes altitudes, sobre diferen¬ 
tes macizos, y deducira sin esfuerzo que, atropellada por la orogenia andina, 
la 'especie' se ha fragmentado en 'razas' alrededor de este o aquel ‘cen- 
tro 1 montarioso. Puesto que estos centros' son influenciados porfactores 
geologicos y por ende climaticos, ecologicos, etc., la conclusion que se 
extrae es que los Andes se revistieron de especies’ o de razas' de aves 
del mismo modo, en esencia, como se han adornado aquf de algunos 
encinos remanentes (Colombia), y alia de plantas que poseen una disper¬ 
sion mas limitada (Aragoa por ejemplo, siempre en Colombia). 

Lo dicho para las aves de los Andes naturalmente vale tambien para 
aquellas del FHimalaya, de los montes africanos, etc., y para los insectos 
de los Alpes (3; lb: 1440 Fig. 179), etc. Casos 'curiosos' se alternan con 
casos 'ordinarios' pero las causas son siempre las mismas en el tiempo 
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y en el espacio. Normalmente la dispersion no es menos complicada 
que la geologia historica del sector que ella cubre, lo que es logico dado 
el nexo entre la evolucion de la Tierra y de la vida. 

El mosaico geografico formado por las razas del pico verde, bien 
sea en la version americana que en la rusa, excluye la hipotesis de mi- 
graciones efectuadas al azar. Si fuese verdad que la dispersion nunca se 
detiene, vay viene con el viento, con el variar del clima, etc., en lugar 
de un mosaico tendriamos ante nosotros un conjunto de individuos 
geograficamente distribuidos aqui y alia sin ningun sentido. Lascosas no 
estan asf, que el proceso de evolucion trinomial se ha realizado en in- 
movilismo —por as! decir (4)— mas bien que por movilismo. Poblacio- 
nes antes indiferenciadas se han vuelto taxonomicamente individuables 
en sectores, determinados en virtud de diferentes combinaciones de 
los caracteres 'especificos': a + b + c + d + e+f+h + n realizadas en agre- 
gados subespecificos: a+c+e+g..., b + d+f..,etc. 

Considerado esto surge la pregunta: iDonde esta el 'centra de ori- 
gen' de laespecie Picus vindis? Fijarlo es indispensable para quien sigue 
la zoogeografia corriente, es decir a las teorias sobre ‘geographic 
distribution' propuesta por Darwin en I 859. Como se sabe, segun es- 
tas teorias, la 'especie' se origina en un ‘centra' desde el cual ‘emigra’ 
valiendose de ‘medios de dispersion’. No hay nadie que pueda ignorar 
que centros de origeri, 'migraciones' y ‘medios de dispersion' constitu- 
yen bs ejes centrales de la doctrina fitogeografica y zoogeografica que 
domman hoy en el campo de la biologia. Todos, se quiera o no, resaltan 
a Darwin y al ario 1859. 

No esta de mas afirmar que el centra de origen de la especie Picus 
viridis esta localizado en el lugar de distribucion geografica de la 
subespecie tipo, Picus k viridis. La subespecie tipo es un concepto 
nomenclatural, mas que realidad biogeografica. No es una solucion es- 
coger como indice de ese centra el ‘tipo biologico 1 de P viridis. eso es de 
la subespecie que mejor representa este carpintero fenotipica y 
geograficamente asi como hoy en dia esta distribuido. Es conocido des¬ 
de hace mucho tiempo (4; 595) que al menos I 3 son los criterios de 
los cuales se han servido los autores para fijar el ‘centra de origen' sin 
nunca ponerse de acuerdo. Por ejemplo, se puede decirque la raza de 
mas amplia dispersion, P v frondium (segun los americanos) marca el 
centro de origen de toda la especie. Por otro lado, P v. bampurensis, P v 
mnommatus, Pv. karehniy Pv. saundersi representan hoy en dfa formas 
(reconocidas por los americanos, no por los rusos exceptuando karehni, 
que habitan en el antiguo sector entre Beluchistan y el Caucaso: la raza 
bampurensis ahora reducida a vivir en la cabecera del rio Bampur 
(Pakistan; ‘olirri Beluchistan) es un relicto que podria ser muy antiguo, 
ya que su locus virtualmente amplifica aquel ocupado por una especie 
vecina, P vmdis o sea P squamatus. En total sobre el tema cada quien 
piensa a su manera y nadie nunca esta completamente de acuerdo con 
nadie. Algunas opmiones son, quizas, mejores que otras, pero ninguna 
opinion es certera. 

Como sea que se fije arbitrariamente el centro de origen de la es¬ 
pecie P viridis e n la sede ocupada hoy en dfa por la especie P k frondium 
(desde Francia a Polonia, al sur hasta Suiza y la Yugoslavia septentrional) 
o en la zona que hospeda P v bampurensis (Pakistan del suroeste: 
Beluchistan). Una vez establecido esto, iComo se explican las 'emigra- 
ciones' que desde el centro de origen han llevado este Picus de un lado 
de Portugal al otro hasta Noruega, Persia y Pakistan? tCuando se han 
realizado esas 'emigraciones'? ?Que cosas las han provocado? iComo 
se explica que todas las razas forman un mosaico bien ordenado? 

Responder estas preguntas es facil: se toma un vidrio o espejo 
enmarcado y se lo rompe con un golpe seco. Los fragmentos formaran 
un mosaico de piezas que 'vicariarari uno con otro, 'geograficamente' 
estaran remplazadas en el area delimitada, por el marco. Tomando por 
ejemplo los fragmentos A y B que supongamos, 50 cm que se encuen- 
tran frente a los angulos del espejo originario, nos preguntamos tPor que 
y de que manera han ‘emigrado’ ellos 'saltando' de un punto al otro? 

La respuesta logica es que los 50 cm que separan a A de B no han 
sido la causa de una emigracion, sino que representa el subproducto 


automatico de un proceso de formation de naturaleza 'politopica' y por 
eso inductor de ‘vicansmo’. 

Exactamente la misma respuesta explica como porque P viridispluvius 
(de Inglaterra) y P bamfxirensis{?ahtiAri) estan separadas mas o menos 
por 8000 km a vuelo de pajaro. No es que la raza pluvius ha emigrado’ 
desde Inglaterra a Pakistan o que bampurensis de Pakistan a Inglaterra 
valiendose de medios de dispersion ad hoc(e\ lector puede imaginarse lo 
que le parezca). Mas bien, tanto pluvius como bampurensis se han 
individualizado como razas diferentes alrededor de centros de evolu¬ 
cion particulares en el ambito geografico de la especie vindis. Ya que 
estos centros se excluyen geograficamente de manera recfproca —In¬ 
glaterra no es Pakistan y viceversa- el conjunto de los centros y de las 
subespecies que a ellos se refiere individualmente viene a formar un 
mosaico geografico y taxonomico. Se tome como modelo la clasifica- 
cion americana de P vindis con I I subespecies o aquella rusa con solo 
tres el mismo principio vale, ya que, de cualquier manera que se conci- 
ba, la especie viridis e s en verdad ‘politopica’. El principio se sostiene 
ademas con las plantas y con los animates mas diferentes. Si las manifes- 
taciones del ‘politopismo 1 varfan caso por caso, si involucran digamos 
en ciertos casos 10 o en otros casos 10,000 km, el proceso de forma- 
cion y de dispersion, —es decir, la biogeografia del conjunto— es exac¬ 
tamente informado por la misma causa y por lo tanto factible de analisis 
con el mismo metodo. 

De lo dicho arriba se deducen una serie de conclusiones: (I) en 
biogeografia cientifica (=(pan)biogeografia/biogeografia analftica), la dis- 
tancia recorrida por los entes A y B no es una funcion exclusiva de un 
proceso de emigracion' activa asistido por oportunos 'medios de dis¬ 
persion'. Normalmente es mas bien funcion, si se me perdona el termi- 
no, de un proceso de formacion 'politopica'; (2) el concepto de forma- 
cion politopica abarca igualmente las subespecies en el seno de una 
especie, que las especies en el ambito de un genera (u otro grupo 
colectivo de especies, secciones, subespecies, etc.); y (3) distancia y emi¬ 
gracion no son por lo tanto factores principalfsimos de la biogeografia. La 
clave de las concepciones de esta ciencia es el proceso evolutivo —y en 
consecuencia— formativo operante en el tiempo y a lo largo del espa- 
cio. El concepto del proceso evolutivo y formativo es bien conocido en 
cuanto esto se encuentra hasta en los 'arboles genealogicos' que em- 
bellecen las paginas de los textos de botanica y zoologicos antiguos, los 
cuales demuestran como el grupo A se subdivide en los grupos a,b,c... n 
en una continua serie de cepas y ramas, producto y subproducto, cau- 
sas y efectos; y (4) considerando eso, es absolutamente incomprensible 
como los naturalistas que —asi como los zoologos- - basan ya desde 
hace mas de 50 arios la praxis y la filosofia de su clasificacion sobre la 
nocion de especie politopica o de 'supraespecie' siguen una zoogeografia' 
(y 'fitogeografia') fundada sobre el concepto de ‘centra de origen’, ’emi¬ 
graciones' mas o menos hechas al azar y 'medios de dispersion’ ya que, 
inexistentes o por lo menos desconocidos a menudo se consideran 
'misteriosos'. Recurrir a medios misteriosos para dar razon de hechos 
de dispersion que existen, ni mas ni menos, es contrario al espiritu del 
pensamiento cientifico. 

El 'centra de origen' de Picus viridis esta, por lo tanto, representado 
por toda el area que hoy ocupa la especie viridis, y no esta determmada 
en particular por ninguna de sus razas. Por lo tanto es logico que una 
especie puede presentar un centro de masa donde mas abundantes son 
sus subespecies, vanedades, etc., pero el centro de masa no es sinonimo 
de un mas o menos hipotetico 'centro de origen'. /Distingue saepe! 

Continuamos el curso de nuestro razonamiento, y miramos los dos 
mapas (Figs. 3d y 4) que dan fe de las distribuciones de las I 5 especies 
de Picus (subdivididas en 76 razas) comunmente consideradas validas. 
De estas especies, una (P vaillantii) pertenece a la avifauna septentrional 
africana (Marruecos/Tunez), una (Rawokera)a aquella del Japon, una (P 
squamatus) a aquella del Asia suroccidental (Transcaspica/Himalaya al 
oeste de Sikkim), una (P viridis, ver arriba Fig. 3) a aquella de Europa y 
Asia occidental; 10 especies (Pviridannus, Pvittatus, Pxanthopygmaeus, 
P rabieri, P crythropygius, P flavinucha, R puniceus, R ' roh . , P 
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mentalis, Pmineaceus)se encuentran en el Extremo Oriente (Himalaya, 
Indonesia, Malasia, etc.). Una ultima especie, R canus esta distribuida 
como se ve en el mapa (Fig. 3/c), y de sus I 5 razas solo tres son ende- 
micas del sector que va desde Alemania al Japon atravesando Europa 
oriental y Siberia. 

Un centro de masa del genero Picus es evidente en el cuadrilatero 
Himalaya-Ceilan-China meridional-Sumatra y estariamos tentados a fijar 
en este cuadrilatero el ‘centro de origen' de todo el genero, postulando 
que sucesivas 'emigraciones' lo han dispersado a los cuatro lados. Esta 
tesis no rechaza a primera vista el 66% de las especies, pero al fin de 
cuentas no cuaja con la distribucion de las cinco (33%) restantes (R virdis, 
Rvaillantii, Rsquamatus, Pawokeray, en parte, Rcanus), ya que en verdad 
las primeras tres marcan un centro que se podria individualizar como 
'euromediterraneo'. De P canus (ver Fig. 3c) tenemos una monografia 
(13) que establece b siguiente: la especie es estable en Europa y Siberia, 
variable en el noroeste de la China (KansuAihensi) y en el tracto adyacen- 
te al Himalaya, estable una vez mas en el centro de China, en los Hima- 



Fig. 4. La dispersion de las 10 especies de Puns endemicas de la region Indomalasia (las areas 
sen aproximadas: es obvio por e|emplo que, por regia, bs carpmteros estan ausentes en 
regiones donde faltan arboles o estan desfavorecidos: la ecologla limita la distribucion en 
particular; la biogeografia la forma y la define en general), a, Las areas de P Havmucha (en 
punteado) y Pmentalis (en rayitas). La linea S demarca el eje de distnbuoon Sumatra-Assam; 
el tnangulo marca el nudo muy importante de Tenasserim. b, Las areas de P xanthopygaeus 
(lineas contmua y rayitas), Pvindanus(e n punteado), P raive/f (linea contnua R), Ppumceus(et n 
rayitas). El circulo marca la lista de Nias que es el centro relativamente importante de la 
dispersion de los carpmteros en general, c, Las areas de Pchlorobphus(er\ punto) y Pmineaceus 
(en rayitas). cl Las areas de PvtMus(e n puntos) y P erythropygus(e n rayitas). Observaciones: 
a pnmera vista parece que la dispersion de estas 10 espeoes de Ptcus no obedece a ninguna 
regia determinada. Esta impresbn normal bajo la interpretacion de la biogeografia comente, 
es falsa, ya que: (I) La dispersion ocupa en una tesis general los dos lados de la Bahia de 
Bengala, y tiene por eje principal la directnz (ver linea S de la Fig. a): SumatrVHimalaya orien¬ 
tates (Asaam) (ver en relacion con esto 6, 264 Fig. 32; 5; 7; 14; y, en general, todos mis 
trabajos); (2) Pcus xanthopygaeus y Pchbrobphusooipasx los dos lados de la Bahia de Bengala; 
(3) Picus hanucha ocupa uno sob (eje: Sumatra (montanas) Himalaya), y lo mismo hacen P 
vindianus, Pvrttatus, Perythropygius ,-(4) El Tenassenm (tnangulo de la Fig. a) senala el limite sur 
de la dispersion de Pxarthopygaeus, P vindianus, P vittatus, al node de P mentalis, Ppun/ceus, P 
mineaceus. Excediendo estos limites P favinucha y P chlorobphus (ambas separadas y alpinos 
en Sumatra y Malaya), y Perythropygius;(5) Picus ratxenes un endemismotipicode los montes 
onentales de Indochina. En conclusion la clave de la dispersion de estas 10 especies esta 
constituida por el eje SumatraAtimalaya; cuyo eje esta interrumpido o separado por un 
nodo en el Tenassenm. Se nota que ninguno de estos carpmteros alcanza el sector al este de 
Bomeo/Bali, y que Pmentalis, Ppun/ceus, P mineaceus son tipicos 'elementos' del 'sector 
Rojw' (ver 7), Asi como la dispersion tiende basicamente de Sur a Norte (a b largo del eje 
S), y no de oeste a este (a lo largo del eje Ceilan/Pequeha Sonda), es obvia la razon --esencial- 
mente bogeografea- por la cual bs carpmteros no han alcanzado la Australasia. 


layas occidentales y en Vietnam, y finalmente bastante pigmentada de 
rojo en Sumatra. 

Vea ahora el lector lo que se observa en la leyenda de la Fig. 4 en 
cuanto a la dispersion de las 10 especies de Picusque parecen sobrepo- 
nerse sin orden en el trayecto entre los Himalayas y Java/Borneo, y se 
concentre en el hecho que, capaces de 'emigrar' de Noruega a Sumatra, 
del Japon a Marruecos, sin embargo, ninguno de esos carpinteros ja¬ 
mas ha 'emigrado' mas allade Bali y Borneo hacia los paraisos ecologicos 
ofrecidos a ellos por Malasia oriental y por Australasia. Se repite asi en 
estas aves la misma limitacion de area que se advierte en Erica, ausente 
de Himalaya y de Malasia, y Rhododendron ausente de los montes de 
Africa oriental. Por lo tanto no es verdad que la dispersion sea modela- 
da por casualidad, por el clima, por la ecologia. Supremo regulador de la 
dispersion es al contrario un conjunto de poderes que pertenecen a la 
biogeografia entendda en sentido puro. 

[De la dispersion de Picus tomada en su conjunto logicamente se 
puede deducir que: (I) los centros de masas son dos, uno mayor que 
ocupa el cuadrilatero: Himalaya-Ceilan-China meridional-Sumatra; y el 
otro menor entre Persia el Africa Nor-occidental/Peninsula Iberica; (2) 
Picus canus en su mayor parte pertenece al primero, con una sola raza 
(canus, tipico) al segundo. Si es verdad que de estos centros el primero 
es, como he dicho, mas importante, el segundo no debe descuidarse 
de tal manera que en total la dispersion de Picus e s bicentrica (oriental y 
occidental) en una medida que ampliamente he estudiado (14) en otra 
oportunidad. Cae por lo tanto la hipotesis que el centro de masa orien¬ 
tal pueda ser el ‘centra de origen' del genero. 

Admitir que la dispersion se haya operado al azar a partir de Malasia 
e Indochina es —repito— imposible, ya que ningun carpintero vive mas 
alia de la isla de Celebes, a pesar del hecho manifesto que la 'casuali¬ 
dad' habria podido abrir a estas aves la via de Australasia que en lo 
ecologico a ellas les convendria perfectamente. Las aves esparcidas por 
Marruecos y desde Noruega hasta Sumatra ciertamente no han temdo 
falta de los 'medios' necesanos para alcanzar la Nueva Guinea y la Aus¬ 
tralia. Se anade a eso que ningun carpintero vive en Madagascar. 

No se puede decir que R virdis, Rsquamatus, P vaillantiiy Pc. canus 
vicarian exactamente en Europa, Nordafrica y Asia occidental (ver Fig. 
3/d). Por otro lado es evidente que constituyen un conjunto que ocupa 
diferentes zonas que no se sobreponen al azar. 

Como bien ve el lector, el analisis que se hace de la dispersion de 
Picus evidencia elementos que son muy regulares en su naturaleza y 
demuestra cuan gratuita es la teoria de 'centros de origen', de ‘especies’ 
que, con base en medios de dispersion hipoteticos, se dejan llevar a 
‘emigraciones 1 hechas al azar. Estamos por el contrario frente a movi- 
mientos de masa, ordenados en el tiempo y en el espacio que a partir 
de un grupo 'pee-Picus' han dado origen poco a poco a los centros, 
especies y razas que son ‘modernos 1 . 

Algunas de estas especies y razas lo son por caracteres bien defini- 
dos, otras menos. Ademas es obvio que la dispersion que hoy hemos 
observado no representa sino una parte de aquella que tuvo que ser un 
tiempo la de ‘pce-Picus'y Picus. Es cierto que antes de surgir el macizo 
del Tibet durante el segundo terciano, y de la desecacion del Asia Cen¬ 
tral, del desierto de Arabia y del Sahara, etc., Picus vivia ya donde falta 
hoy alii. Aceptaremos por lo tanto que la dispersion originaria del gene¬ 
ra ha sido secundariamente modificada por eventos climaticos y 
geologicos de epocas posteriores, sin por lo tanto poder llegar a las 
conclusiones de que estas modificaciones secundarias han sustituido por 
completo los efectos de las 'radiaciones' primarias de los carpinteros 
(vease para esto todos mis trabajos). Por ejemplo es cierto que los car¬ 
pinteros estan ausentes del Tibet por razones, repito, secundarias mien- 
tras son razones primarias —exquisitamente biogeograficas— que le 
han podido entrar, enbloque, a Madagascar y Australasia/Australia. 

En esencia, y para cerrar el argumento, regresamos a la conclusion 
que la dispersion —contrario a lo que se cree— no se efectua al azar 
—sujeta ien bioquef — a los caprichos del viento y del termometro que 
mueven en una loca trayectoria, familias, generos, especies, razas, etc., 
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por aqul y por alia sobre el mapa del mundo de un obscuro 'terciario'. 
Al contrario: esparcido en origen en todo el mundo -a exception de 
Madagascar y de la Australasia/Polinesia- durante una 'radiation' primiti- 
va entre el triasico y el inicio del cretacico, los ‘pre-Piciformes’ han, paso 
a paso —politopicamente en sustancia— dado origen a los Piciformes, 
los Piciformes a la familia Picidae, esta familia a dos subfamilias por lo 
menos, estas dos subfamilias a diferentes generos de los cuales hoy 
sobreviven 40 aproximadamente; estos generos a un total de aproxi- 
madamente 200 especies, de las cuales hoy poco mas de la mitad se 
encuentran en el Nuevo Mundo, casi 50 viven en Indomalasia, 35 en 
Africa, 16 en Eurasia. Este proceso de disgregacion gradual de grupos 
antiguos en favor de nuevos no ha necesitado grandes migraciones, 
traslados revolucionanos, medios de dispersion mas o menos desco- 
nocidos. Se ha cumplido del mismo modo que una cadena suelta sus 
anillos cuando se enrolla en un area circular de un diametro aproxima¬ 
damente defimdo. 

El conjunto de generos y especies de las cuales este proceso ha 
originado desde el jurasico hasta hoy Picus y Picus viridis toma lugar de 
manera ordenada, congruente con el resto de la dispersion. Que esta 
dispersion no ha sucedido al azar sino que se remonta, paso a paso, a 
los inicios de la vida ornitologica lo demuestran dos hechos esenciales: 

(I) como ya se ha dicho, la cadena del ser es continua, y si no hubiesen 
vivido antiqulsimas formas de aves genotlpicamente capaces de dar even¬ 
tual origen a los carpinteros modernos, los carpinteros nunca habrian 
existido; y (2) los hechos del tiempo, del espacio y de la evolucion cier- 
tamente habrian abierto las puertas estrechamente en relacion con 
clima, ecologia, emigraciones fortuitas y as! sucesivamente— de 
Madagascar y Australasia a carpinteros antiguos y modernos. La exclu¬ 
sion de estas tierras del area de dispersion de los carpinteros —y de los 
taxones mas cercanos a ellos en otras familias— obedece al dictamen 
de arterias (I ;2;3;4;5;7; 14) que las han dejado aparte, abriendolas al 
contrario a otros grupos de plantas y animates. 

Naturalmente, cada proceso de la naturaleza que es coherente —as! 
como la dispersion— es util objeto de analisis como de slntesis, Si la teorfa 
de Darwin y las modernas ‘fitogeografia’ y 'zoogeografia' con que se rela- 
cionan no han sido nunca capaces de poner en marchaeste analisis y esta 
slntesis, la razon esta en que siempre han fallado con los metodos y con- 
ceptos necesarios. Creo inutil ariadir que, tratandose de generalidades de 
praxis y de pensamiento, la (pan)biogeografla es un instrumento de inves¬ 
tigation no menos poderoso en el campo botamco que el zoologico. 

No puedo en estas pocas paginas enfrentarme al problema de las 
relaciones que existen entre la biogeografia y la ecologia, cosa que por 
lo demas he hecho a menudo en mis otros trabajos. Dire por lo tanto 
que una raza y especie que se 'origina' en un determinado punto del 
mapa esta acorde con la ecologia del lugar de necesidad (recuerde el 
lector Bonnetia, la cual he mencionado hace poco), y ciertamente no 
tiende a abandonarla por efectuar 'emigraciones' al azar: el ambiente, 
por as! dear, es una condicion esencial para la forma que all! ha nacido. 
Dire ademas, y para terminar, que no es ciertamente la ecologia que ha 
excluido a los carpinteros de la Nueva Guinea y Madagascar, Erica del 
Himalaya, Rhododendron de los montes de Africa Oriental. La emigra¬ 
tion, tambien cuando sucede, no es debida al azar, y culpar al azar como 
la razon de su existencia significa desmentir la obra de la naturaleza que 
siempre es un admirable tejido de causas y efectos. 

Comove el lector, es facil analizar hasta sus ultimos particulares la 
evolucion del carpintero verde bajo diferentes puntos de vista, 
biogeograficos, ecologicos, taxonomicos, evolutivos en general, etc., 
cuando se tienen ideas correctas y metodos de analisis que responden 
no solo para Picus sino para todo lo demas de la creacion. Pasar en la 
naturaleza de las generalidades a los casos muy particulares es cosa 
muy facil, pero quien no posee metodos e ideas rationales, efectiva- 
mente no puede remontar el caso particular a las generalidades. La 
razon es obvia: las generalidades de cualquier ciencia —incluyendo la 
biogeografia— son en esencia sinteticas, es decir con base estadlstica, y 
un caso particular no hace estadlstica. Esto basta para demostrar que la 


biogeografia es una ciencia en si, maestra de sus estadlsticas y del meto- 
do necesario para entenderlas. 

A menudo se ha reprochado (ver para un caso reciente 7; 188) 
que insistiendo en la formacion politopica de hecho mego la emigration 
y sus medios. Despues de cuanto ya he escrito para desmentir esas 
acusaciones (ver tambien otros del mismo estilo op. cit. 119, nota) creo 
inutil retomar el argumento de manera que podrla molestar al lector ya 
que es obligatoriamente polemica. Me valdre por lo tanto de otro argu¬ 
mento, que es en si mismo muy instructive. 

La subfamilia Picumninae de los carpinteros esta constituida por tres 
generos que son monotlpicos u oligotlpicos (Nesoctites en Haiti y en 
Santo Domingo, Verreauxia en Africa centro-occidental, Sasia en la re¬ 
gion Indomalasia). Un cuarto genero, Picumnus, contiene por lo menos 
treinta especies —los llmites de las cuales a menudo son muy poco 
definidos— endemicas de America Tropical (desde Honduras a Bolivia, 
Paraguay, Argentina (Norte), y Brasil sudoriental. El centra de masa del 
genero indudablemente esta situado en Brasil. Una ultima especie 
Picumnus innominatus es endemica con media docena de razas en la 
zona que va desde el Himalaya occidental hasta China central, Sumatra 
y Borneo. Los ormtologos estan de acuerdo en que realmente se trata 
de una especie que autenticamente pertenece al mismo genero ende- 
mico del Nuevo Mundo, a una distancia de 20,000 km a vuelo de paja- 
ro cruzando el Paclfico, y mas o menos 17,000 km atravesando el At- 
lantico, Africa y Eurasia, Se observa que estos pajaros carpinteros son 
pequerios, sedentarios y vuelan muy poco. 

El lector buscarla inutilmente el mismo indicio de la dispersion de 
Picumnus{ Fig. 5) en todos los trabajos publicados sobre la zoogeografia 
desde 1859 hasta hoy. La razon es clara, y ha sido admitida casi negli- 
gentemente por uno que es muy conocido por los trabajos de ese ge¬ 
nera (ver la citade Mayr en I; 12), Hermeticamente se cal la cuando no 
se sabe que decir, y la regia es dejar en paz al perro que duerme una 
cosa que puede ser un gran problema y no se conoce la solucion, sufra 
o no la ’ciencia’. 

Ahora bien, es euidentemente imposible postular una emigracion’ en el 
caso de P innominatus, y la prueba esta en el hecho que ninguno de los 
zoogeografos que hacen de las ’emigraciones' y de los ’medios’ su tierra de 
trabajo, repito, se ha permitido invocarla. Se explica, por otro lado, con 
toda facilidad esa 'increlble emigracion’ si se invoca el concepto de forma¬ 
cion politopica. Es decir, si suponemos que la suma de los caracteres del 
genotipo de la subfamilia Picumninae es dada por: a+b' + b+c+c'+d+e+ 
f+g, nada prohibe suponer que al fenogenotipo Picumnus le corresponda 
los caracteres: a+b+c'+d, y aquel de Nesoctites\os caracteres: a+b’ +c+e, 
y a aquel de Virreauxia\os caracteres: a + b'+c'+f, y finalmente aquellos 
de tias/alos caracteres: a + b + c’+g. Llegados a este punto, podemos pro- 



Fig. 5. La distribution geografica de los carpinteros de la subfamilia Picumninae. I = 
Picumnus [e .n Amenca Tropical e Indomalasia con una sola especie, P innominatus); 2= 
Nesoctites; 3= Vrreauxia; 4= Sasia. Observaciones: Se trata de una dispersion de tipo 
'pantropical' que es muy comun en plantas y animates, pero que en estos carpinteros 
es notablemente disyunta alrededor de centros dasicos de antigua biogeografia (ver 11 
para el Nuevo Mundo; 2; 4; 5; 6; 7; 14; para el Viejo Mundo). 
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ceder mas adelante, y dear que el fenogenotipo de Sasia ha sufrido en 
poca parte un 'error genetico’ y sustituyendo gcon d en su 'formula evo- 
lutiva’, ha 'reproducido' en el territorio de Sasiaona especie de Picumnus, 
'el aberrante' (zoogeograficamente hablando) Rinnominatus. 

Diremos entonces que: (I) quien ha 'emigrado' desde Brasil/Hondu¬ 
ras e Himalaya/Borneo no hasidociertamente Pinnominatus; (2) quien 
ha 'emigrado' como arriba no ha sido tampoco el genera Picumnus; y 
(3) consiguientemente la 'emigraciori que ha transportado el feno¬ 
genotipo de Picumnus sobre muchos miles de kilometros desde el rio 
Amazonas hasta el rio Yangtze es obra de algunos carpinteros que ante- 
ceden desde mucho tiempo el origen de los descendientes 'modernos' 
y que inmediatamente despues de la primera radiacion ya gozaban de 
una distribution pantropical. En un segundo tiempo esta distribucion ha 
sido modificada y reducida a los grupos separados (Picumnus en Ameri¬ 
ca tropical e Indomalasia) y a los generos (Nesoctites, Virreauxia, Sasia) 
de la clasificacion actual. 

A quien se opusiese a esa explication diciendo que es absurda tendria 
que contestarle que no b es. En primer lugar hay otros casos de dispersion 
parecidos a aquel de Picumnusiyex por ejemplo, las Iguanidae en Madagascar 
(3: lb: I A86),Jasminumen Peru(4;25), Natelaeaen AustralasiayMacronesia 
[1, 335 —las cosas no cambian si se bautiza Piconia la especie exce/sa i]), 
contrariamente a lo que se afirma no es con el cambiar de las etiquetas de 
clasificacion que se altera la sustancia de las relaciones entre los diferentes 
objetos de la naturaleza. Los nombres cambian, pero la afinidad y diferen- 
cias sustanciales permanecen. Innumerables son los grupos taxonomicos 
de los cuales discuten aquellos que los clasifican poniendolos bajo binomios 
y tnnomios o nombres diferentes; grupos sobre la naturaleza biogeografica 
de los cuales no es ciertamente dudoso el que estudia dispersion. Y ade- 
mas el hecho que los carpinteros se han dispersado sin el mlnimo cuidado 
de las distancias lo demuestra a simple vista (Fg. 6) la distribucion de 
Dendrocops, genero al cual pertenecen nuestros carpinteros rojos (el ma¬ 
yor = D. major; menor= D. minor mediano= D. medius). Si los jovenes 
naturalistas fuesen buenos conocedores del hecho de que las distribucio- 
nes de este tipo son todo menos que raras en las plantas e igualmente en 
los animates, muy pronto no se sentiria mas hablar entre botamcos y zoolo- 



Fig. 6. La dispersion geografica de la especie del genero Dendrocops (Picidae). La linea a 
(entre Amenca Central y Meridional) marca una disyuncion filogenetica y taxonomica) que es 
muy frecuente en los dos reinos de la naturaleza y que se deben fundamentalmente al 'de- 
rrumbe' de un amplio sector de la Amenca occidental (ver 11 ;2;4; I y en general en todos 
mis trabajos). Esta caida, y la ausencia de Dendrocops de. amplias zonas de Amenca meridional 
demuestran que los antecesores de estos carpinteros han 'inmigrado' al Nuevo Mundo 
‘atravesando el Pacifico (norte)'. El punto S (Afro: Tangariica cercania del crater Ngorongoro) 
marcan el area de un genero' Ipophlus, el cual segun algunos autores (ver 2, 2a: 82 Fg. 128 
A) esta taxonomicamente entre Dendrocops y Dendropicos (en Africa al mediodia del eje: 
Senegal/Natal). La linea imnterrumpida b en Malasia indica el extreme del area alcanzado por 
estas (y todos los demas) carpinteros en Malasia y Australasia (Celebes). Faltan estos carpinte¬ 
ros en una vasta zona del Asia Central (esta limitacion es secundana y principalmente ecologica 
(ver 2,2a: 264s.), mientras la exdusion de los Piciformes de Madagascar, Australasia y Polinesia 
es pnmana y fundamentalmente biogeografica. Observese que los tan dichos 'medios de 
dspersiori de estos carpinteros no toman en consideraaon ni el 'dima' ni las distancias. 


gos de 'centros de origeri, ‘medios de dispersion', 'dima', 'ecologla', 'emi¬ 
gracion'. Esta chatarra de pequehos conocimientos academicos es sencilla- 
mente ndfcula cuando se pone de frente a lo que los carpinteros rojos, por 
ejemplo, han sabido hacer atraves del tiempo en el espacio, manteniendo- 
se siempre iguales desde Espaha a Alaska, desde Alaska hasta Patagonia. 
ECuando?, icomo? y iporque? 

Esto se refiere al primer punto. En segundo lugar, afortunadamente 
no faltan geneticistas conocidos (15; 326 nota, etc) dispuestos a admitir: 
Aigunas tendencias ortogeneticas por ejemplo ia cigomorfia, ia cleistogamla, 
yeldesarrollodelaflor, etc... puedesertamb/enunaevoiucionparaleladel 
cariotipoen esta o aquellafamilia. En un trabajo que ya esta en imprenta 
demuestro que (ver nota I 5), contrariamente a la opinion de los ya 
alabados autores, la 'ortogenesis' y la evolucion paralela del cariotipo' 
pueden no solo reproducir la especie a grandes distancias, sino la mis- 
ma subespecie (ejemplo 16): Teucrium cubense subsp. laevigatum e n 
Mexico (triangulo: Zacatecas/Chihuahua/Tamaulipas) y en absoluta 
disyuncion, en Argentina (cuenca del Rio de la Plata). 

Concluyamos: (I) Picumnus innominatus ciertamente no ha 'emi¬ 
grado’ porcasualidad dondehoy se ve; (2) ha nacido donde hoy esta en 
virtud de un caso -hay que admitirlo, asf sea muy raro— de formacion 
politopica; (3) es muy posible que durante las glaciaciones del terciario y 
reciente R innominatus haya 'desalojado', bajo el latigo de un clima ad- 
verso, algunos sectores de su habitat, a los cuales ha 're-inmigrado' o 
esta actualmente ‘re-inmigrando’; y (4) existen 'migraciones' absurdas 
basadas sobre falsas teorias de ‘fitogeografia’ y 'zoogeograffa', y otras 
que son al contrario perfectamente normales. No es el (pan)biogeografo 
quien se encontrara en problemas entre las dos, ya que el analisis le dira 
que pensar del caso particular sin nunca violentar las generalidades de 
los casos y de la doctrina. Solo quien carece de ideas y metodos se 
encuentra como vfetima inocente de la 'paradoja' de la naturaleza. 

Terminare refiriendome brevemente a la dispersion del buho de pan- 
tano (As/o fiammeus) conocido en Italia con la subespecie Hammeus( tipi- 
ca). El mapa anexo (Fig. 7) muestra la dispersion. Observese: (I) se abre 
una notable separacion entre los Estados Unidos y las Antillas/Colombia; 
(2) esta disyuncion basicamente es debida al hecho que la arteria seguida 
hacia el norte por A. f. fiammeus entre Europa y America del Norte ha 
sufrido una separacion en el sector: Japon/lslas Carolinas (Ponape); y (3) a 
partir de las Islas Carolinas, la arteria meridional posiblemente ha seguido 
de una serie de paradas (Hawaii-Galapagos-Colombia/Antillas) que han 
terminado por interesar buena parte de America meridional. El lector 
encontrara en todos mis trabajos (vease especialmente 5 [238 Fig. 29], 
II, 14) mas informacion sobre dispersiones de este tipo. 

No se como muchos naturalistas activos conocedores de casos de 
dispersion, entre 1859 y 1971 no se hayan dado cuenta del hecho tan 
obvio que bs 'medios de dispersion’ de una planta o animal son en suma 
los 'medios' por los cuales normalmente esta planta o animal puede asegu- 
rarse la prosecucion de sus descendientes. Si circunstancias favorables au- 
mentan el radio de prosecucion de sobrevivencia los medios en cuestion 
(vease trabajo 4, 226s.) automaticamente se dingen a ‘medios de disper¬ 
sion' ya que sucesivamente pueden propagar la planta o el animal afuera de 
su area basica. Area basica que puede ser asi conquistada o perdida en muy 
poco tiempo (1,3 39); y no creo que exista un naturalista de buen sentido 
que desee confundir estos desplazamientos con, por ejemplo, la 'radiacion' 
responsable hoy para 600 especies de Erica en Sudafnca, y mas o menos 
igualnumero de especies de Rhododendron en Indomalasia, etc. 

En este artfculo me he servido como si fuesen sinonimos de los termi- 
nos distribuciongeografeay dispersion. Pero advierto que, lo he hecho en 
este caso por razones de conveniencia, esos terminos no dicen en un len- 
guaje preciso la misma cosa(ver 4; 13, etc). Conocemos la distribucion 
geografica por ejemplo de los carpinteros de la subfamilia Picumnmae (ver 
Fg. 5) cuando tenemos una tabla que relaciona los grupos taxonomicos 
(genero, especie, razas) con los lugares donde ellos se encuentran (por 
ejemplo Haiti y Santo Domingo para Nesoctites). Entendemos la dispersion 
solo cuando estamos en capacidad de explicar de que manera ha ocurndo 
ella y por que razon, no solo en cuanto a la subfamilia en cuestion, sino 
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Fig. 7. La distnbucion del buho del pantano (Asbflanrmeus) El node de la tierra esta ocupa- 
do por la raza flammeus (ti'pica; en negro entre Portugal y Labrador (Canada oriental)). Las 
razasrestantesdelaespecieson: I = pixqasasK(Carolinas: IsladePonape); 2= sandmEensis 
(Hawai); 3= galapagoensis (Galapagos); 4= bogotensis (zonas andas y de alta mcntaria en 
Colombia, Ecuador y parte de Peru); 5= dommgensis (Isla Esparida (Haiti + Santo Domin¬ 
go)); 6= portoncensis (Puerto Rico); 7= suinda(e n negro como en la figura, tambien en las 
islas juan Fernandez (Mas a Tierra)); 8= sanfondi(\s\as Malvinas). En Africa y Madagascar (a y b 
en puntos) Asio apensis es endemico, especie 'vicana 1 de A flammeus Observaciones- Este 
tpo de dispersion es ampliamente anafeado en un trabajo realizado por mi (11) que se publi- 
cara muy pronto. El 'enlace' entre la raza flammeus (tlpica) y aquella ponapensis es con toda 
probabilidad efectuado a traves del tramo -abora separado, pero parte integral del antiguo 
'frente' sobre el Pacrfco occidental (ver ejemplo I; Fig. 22; 5: 238 Fig. 29, 288 fig. 37; etc,): 
Sakhalin/Carolinas (linea con guones y estrella). Las razas sardwchensisy galapagoensis prvs\- 
guen la 'dispersion a traves del PacSco central', y Galapagos tambien tiene contacto con las 
Antillas y con el resto de Amenca del Sur (iindusive la islita Mas a Tierra!). La dispersion 'trans- 
padfica' de este buho tiene dr/ersos caracteres en comun con aquella de Gossypium (algodon; 
ver 2; 2a: 148 s; 4:91 s.). Notese que, flde Hutchinson (ver: titulo en 2 y 4), se ha encontra- 
do en Puerto Rico una forma de Gossypium exactamente igual a aquella endemica de Polinesia. 
La disyuncion amencana’ en los rangos de este buho es funoon (perdoneseme el termino) 
de su dispersion en el Padfco occidental (ver disyuncion: Sakhalin/Carolinas). En 6n, consdere 
el lector que nmgun tipo de reparticion , ilustrados en las Figs. 2, i 5, 6 y 7, es analizable, mucho 
menos explicable, en la norma debsdnones deb ‘phytozoogeqgraphy'hoymperante, bad, para 
resumie bs ignora compbtamenteporsistema. 

tambien en relacion con la distnbucion geografica y dispersion de las demas 
plantas y animates en todo el mundo. Por lo tanto la dispersion es, a mi 
manera de entender, la distribucion geografica razonada como es debido, y 
por esto explicada en sus relaciones con el tiempo, el espacio y la forma. 

No insistire sobre el hecho que todo lo que he dicho en estas po- 
cas paginas esta dingido tanto a las plantas como a los animates. La 
biogeografia es una ciencia fundamental de la biologia que vale igual- 
mente para las unas como para los otros. Mutan las formas pero la 
sustancia, el metodo de investigacion y el modo de pensar, siempre 
permanecen inalterados para ambos grupos. 

Conclusion. El aumento vertiginoso de los medios tecnicos pues- 
tos al servicio de la ciencia en estos ultimos anos, en muchos campos 
del conocimiento ha producido un notable desequilibrio entre praxis y 
pensamiento. No es raro, por ejemplo, encontrar en trabajos de bota- 
nica, que hacen alardes de ayudas tecnicas novedosas e ideas, que 
Goethe en 1790 se complacio en eliminar de ‘las cosas selectas'. 

La biogeografia actual es victima clara de un identico estado de co¬ 
sas. Ella tiene a su disposicion innumerables monografias, Indices y ma- 
nuales que contienen un tesoro de datos sobre la distribucion geografi¬ 
ca de las plantas y de los animates en todo el mundo; puede contar con 
los datos de la mas moderna geofisica; la paleontologia la hace participe 
de lo que ha ocurrido en el curso de la evolucion en el pasado. 

A pesar de eso, todavfa hoy la biogeografia descuida este inmenso 
tesoro para jugar con pequehas nociones de 'centra de origen', ‘medios 
de dispersion’, 'emigracion', 'clima' y 'ecologia' que se remontan a las discu- 
siones de Darwin (1859). Lo peor es que apoyadas sobre una enorme 


cantidad de complicaciones de todo tipo, la biogeografia no cede un mili- 
metro, hoy todavia inunda las aulas y las bibliotecas con un torrente de 
escritos que, sea la forma que sea, regresan a la misma sopa recalentada. 

A estas tendencias ya puramente tradicionales, la biogeografia ana/f 
tica (=panbiogeograf!a) se opone de forma decidida. Afirma esta que 
—exduyendo por pnneipio toda forma de apeiacion a teonas apnoristicas — 
la unica via a seguir es eipadente ex amen de los hechos del a distribucion 
geografica de las plantas y los ammales conducida de manera objet/va y 
estadistica. Este analisis desemboca en una sintesis de las /eyes que rgen 
el curso de la evolucion en el tiempo yen el espacio. 

La recia oposicion insanable que separa la biogeografia tradicional 
de aquella analrtica basta para explicar como y por que aquellos que 
hoy todavia divulgan como util la primera se abstienen completamen- 
te (7, I 73) de dar lugar en sus bibliografias a trabajos que derivan de 
la segunda. 

El punto de partida del analisis biogeografico es el siguiente: las plantas 
y animates se han 'modernizado' juntos desde el permico al fin del 
jurasico. Entre el jurasico y el principio del cretacico emergen las pnme- 
ras lineas del ordenamiento geografico moderno (separacion de Africa 
de America meridional, de Madagascar de Africa, etc.). 

Al analizar sobre amplias bases comparativas la dispersion del mun¬ 
do biologico contemporaneo se remonta con seguridad a centros de 
masa y artenas que se originan precisamente en el jurasico y en el prin¬ 
cipio del cretacico, a mas tardar. Puesta asi en relacion las dos historias 
de la vida y de la Tierra, es facil prosiguiendo la busqueda, siempre so¬ 
bre las mismas bases, esclarecer sus relaciones y sintetizar en un solo 
conjunto los resultados de diversas ciencias. 

Esta sintesis viene a ser de hecho obligatoria. Empieza con las rela¬ 
ciones de la dispersion con la geologia en general; prosigue con aquellas 
entre evolucion y la taxonomia por un lado, la ecologia por el otro. 
Morfogenia y morfologia son los corolarios inevitables de la evolucion; 
citogenetica y palinologia contribuyen a eso. Como el analisis 
biogeografico rehusa por principio las teorfas, los datos que afirma no 
son fruto de opiniones personates, y como tales dan origen a 
formulaciones sinteticas y siempre utiles. 

En suma: el punto de partida del analisis, como he dicho antes, se 
puede verificar por los resultados a los cuales conduce. Estos resulta¬ 
dos, como subproducto a su vez de un punto de partida y de un meto¬ 
do de investigacion que —me atrevo afirmarlo— son correctos, facil- 
mente se integran y se corroboran mutuamente. De esta manera nun- 
ca se cae en graves errores y mucho menos nos anclamos a teorias 
preconcebidas o compilatorias. 

Los poquisimos ejemplos ofrecidos al lector en las paginas prece- 
dentes resumen la suma de los mites que estan esparcidos en todos mis 
trabajos. Al final, el lector no tiene necesidad m de los unos ni de los 
otros. Olvidese de las nueve decimas partes de lo que ha leido y acepte 
analizar objetivamente la distribucion geografica de plantas y animates 
de su eleccion haciendo caso simultaneamente a la de grupos menores 
y mayores, buscando ver las cosas tanto con el microscopio como con 
el telescopio, haciendo despues la suma y realizando la media entre los 
diferentes campos de vision. Muy pronto surgiran preguntas insospe- 
chadas, puntos de vista nuevos, soluciones fecundas; la ecologia tomara 
un lugar ordenado al lado de la biogeografia —entendida en sentido 
puro— y la clasificacion; diversas morfologias apuntaran a un solo foco 
morfogenetico; el tiempo y el espacio no seran mas incognitas teoricas 
sino mas bien factores reales en la ecuacion global de la vida en el trans- 
curso de su avanzar; se descubrira bajo la mascara de la geografia con- 
temporanea la cara de aquella antigua, y los antepasados alcanzaran las 
formas 'modernas' (notese que, en este sentido, ‘modernas’ son plan¬ 
tas y animates que directamente remontan al cretacico temprano, por 
lo menos). Afirmo esto porque, habiendo escrito todos mis trabajos 
para contestar a mis preguntas y dudas, se donde ellos conducen poco 
a poco, paso a paso. Pionera y por lo tanto imperfecta, mi obra servira 
a otros mas habiles que yo para alcanzar mucho mas lejos metas biolo- 
gicas y de cultura general hoy inalcanzables. 
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Postcrito (IB de junio de 1973). En relacion con el nexode 
las ideas de Danielle Rosa (1918), W. Henmg (1966) y Leon Croizat 
(1952-1973), vease: Nelson, Gareth 'Comments on Leon Croizat's 
Biogeography' (in Systematic Zoology, EUA), que se publicara en la se- 
gunda mitad del ano 1973); y Croizat Leone ‘Ologenismo, darwinismo 
y panbiogeografla' (en Rend. AW. Accad. Naz. Lincei, O. Sc Fis. Mat., 
Nat., ser 8, 36: 723, 1964), 
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Croizat, L. 1982. La biogeografia desde m punto de vista. Original- 
mente publicado en Salinas, R J. (ed.), Zoologia Neotropical, Actas del 
VIII Congreso Latinoamericano de Zoologia, Merida, Venezuela, 1980, 
Tomo I, pp. I 65-175. Revision del texto: Estela Lopretto. 

Los que hoy dia escriben cosas de zoogeografla y fitogeografla se pre- 
cian de filosofos y matematicos diriase por necesidad previa. iQue dijo 
Popper? iQue le oponen sus adversaries? iQue de Hennig?, y ique valen 
o no valen sus 'arboles genealogicos’ conforme a la filosofia del 


‘dicotomismo filogenetico' y del 'dadismo'? Estas son hoy dia matenas de 
profunda meditacion y de controversias, y todo biogeografo que se res- 
pete esta en la obligacion de tenerlas muy en vista en sus trabajos. 

Fbra mi, la 'filosofia' es el ultimo producto de largas y tesoneras observa- 
aones y refiexiones, jamas una forma de actividad mental que expresa, para 
comenzar, opiniones puramente personates acerca de puntos de vista y filo- 
soflas ajenas. Lo que me interesa es averiguar y acopiar hechos por cantida- 
des y tratar de adararlos luego, uno por uno y en conjunto, en la forma mas 
sencilla posible. A mi humilde manera de ver, el saber exige poner en daro, 
en forma logica, el minimo comun denominador de tos hechos que nos ro- 
dean por todas partes en este mundo. Buscar y conseguir -en apanencia de 
no ser en sustancia- la solucion a un problema particular es sin duda util, pero 
mas vale -luego de concretar unas pocas soluciones- encontrar las leyes que 
adaran todas las soluciones, pasadas, presentes y futuras, lo mas sencillamen- 
te posible. En nesumidas palabras: sentido comun ypautasde universal aplica- 
cion a la mas grande cantidad de hechos, caso por caso, constituyen la prenda 
de toda investigaaon autenticamente cient/fica. Toda ciencia puede y debe 
repartirse eventualmente en ‘especialidades’ de particular naturaleza: mas la 
ciencia en si misma es universal en sus cimientos, es decir, constituye un me- 
todo, una manifestacion de cultura mas que un alarde de tecmcismo, 

Un tecnico no necesita ser culto; mas un cientifico si, ya que la ciencia 
es saber ser capaz de relacionar ideas que a primera vista quizas parezean 
bien distintas pero de hecho tienen profundos nexos en comun. Hubo 
tiempo en que, por ejemplo, fisica y quimica se tenian por clases de saber 
diferentes, pero nadie hoy opina que es de veras esta la verdad. 

Estos son, naturalmente, puntos de vista que me pertenecen, diria por 
nacimiento, y seria ilogico de mi parte creer que todos los comparten. De 
todas maneras, en partida de estos instintivos personates puntos de vista he 
llegado a conclusiones opuestas a las de muchos de mis colegas. 

Mi interes en problemas de reparticion se afianzo cuando. ocupado 
en la clasificacion del genera botanico Euphorbia, me vino a mano, hace 
aproximadamente unos cuarenta anos, el trabajo de un colega japones 
que afirmaba haber recolectado en la cumbre mas alta de la isla de Taiwan, 
el Monte Morrison, la especie Euphorbia orientalis, natural de Armenia. 
Rechace de pronto -por inocente- en aquel entonces, la posibilidad de 
que la misma especie se diera completamente aislada en los montes de 
Armenia y de Taiwan, a traves de unos 2000 kilometres de altas monta- 
has en que estas plantas jamas han sido encontradas. En vista de que me 
fuera imposible conseguir en aquel tiempo para un cuidadoso examen 
muestras de la planta de Taiwan conservadas en herbarios de Japon, apo- 
yandome en algunas leves discrepancias en los textos en que se descri- 
bian respectivamente las plantas de Armenia y Taiwan, me atrevi a publi¬ 
can una nueva especie, E. calonesiaca, para estas ultimas. 

Algo mas tarde, en oportunidad de lavisitaalaUniversidadde Harvard 
en Estados Unidos de Norteamerica de un botanico japones pude, gra- 
cias a su intervencion, conseguir el prestamo de las muestras de E. 
calonesiaca, dandome de inmediato cuenta de que no habia ninguna dife- 
rencia de valor especifico entre las plantas de Armenia y Taiwan. 

En una oportunidad, pude tambien darme cuenta de que una espe¬ 
cie de los Alpes Occidentales de Italia, Euphorbia vallmiana, y una especie 
del mismo genero, natural de la lejana Mongolia, E. potanini, figuran a lo 
mas, variedades de la misma especie. Ya bien informado al efecto de que 
el elemento distancia tiene, por lo visto, muy poco valor en la reparticion 
del mundo animal y vegetal, no me extrane al aprender (Croizat 1964- 
1976) que una especie del genero Menodora natural de Texas en Estados 
Unidos exhibe una variedad endemica a Sur Africa, etc. 

Ahora bien: busque en los mas recientes trabajos para aquel enton¬ 
ces la solucion a los curiosos problemas de distribucion geografica que, 
como he relatado, imponian a mi atencion unas cuantas humildes plan¬ 
tas de Asia, Africa y America, y en sus paginas encontre que la distribu¬ 
cion geografica exige como aclaracion de sus problemas el uso de tres 
conceptos fundamentales, a saber: (I) centra de origen; (2) medios de 
transporte; (3) emigracion. 

En cuanto al ‘centra de origen’, tarea primordial del Investigador 
fuera -lef- la determinacion del punto del mapa, Italia o Mongolia, que la 
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especie Euphorbia valliniana, por ejemplo, alcanzo desde este a oeste u 
oeste a este. En relacion con los 'medios de transporte' precisarfase 
-me dijo- estudiar en cual manera y cuando por semillas u otro medio 
de difusion, vientos huracanados, etc. E. orientals Negara a Taiwan o 
bien E. ‘calonesiaca 'a Armenia. 

En fin, por ser la emigracion activa un hecho incontrovertible en 
toda distribucion geografica, fuera de la mayor importancia apurar las 
'lineas de emigracion' y determinar el motivo, por ejemplo, de la distri¬ 
bucion en los distintos hemisferios, este y oeste, norte y sur. 

Valga explicar aqui en detalle como y por que la investigacion funda- 
da en los tres principios' que encontre al empezar en serio mis trabajos 
y carrera como biogeografo alia en 1940 fracaso antes de empezar. 

De hecho, el ‘centra de origen' ha sido buscado conforme a una 
docena por lo menos de opiniones aparentemente autorizadas, ningu- 
na de las cuales resulto ser satisfactoria. Como los ‘medios de transpor¬ 
ts no se conocen en muchos casos o, si se conocen, no sirven para 
aclarar en forma concreta de cual manera yerbas y animates de muy 
localizada distribucion viven a menudo disyuntos por miles de kilome¬ 
tres, los maestros me hicieron saber que hay ‘medios' que son ‘miste- 
riosos’ y por ese motivo es inutil tratar de entenderlos. 

Fracasaron pues totalmente mis esfuerzos para explicar de acuerdo 
con Simpson etai la disyunta distribucion de un par de Euphorbia cuyas 
especies resultaron ser virtualmente las mismas a distancias de mites de 
kilometros por tierra. Por tierra y mar Menodora me ofrecio el mismo 
problema. En resumidas cuentas, mefueforzoso entender que los pro- 
blemas de la reparticion biogeografca que me habian llamado la aten- 
cion, estaban presentes en un sinnumero de plantas y de animates. En- 
care pues de golpe una inmensidad de seres, de tiempo y de espacio, 
en total algo tan grande y espectacular como el mundo de la astrono- 
mia y como aquel, sujeto evidentemente a leyes muy sencillas. Si, pues, 
el hombre fuera capaz de dar cuenta de las orbitas de los planetas como 
preludia a osadas investigaciones en lo mas remoto del cosmos, se me 
ocurrio sin demora que la biogeografia no debia ser incapaz de poner 
en pie un metodo de investigacion global y particular tan efectivo como 
el de la astronomia. 

De todas maneras, las cosas no podlan quedarse all! donde las ha- 
bian dejado los maestros de la 'zoogeography' de unas decadas atras. 
Lo mepto de su manera de razonar la reparticion de un grupo impor- 
tante de animates salta a la vista del mas inocente naturalista que tee 
bajo la firma de uno de esos maestros, lo siguiente que cito como bo- 
ton de muestra. E-lelo aqui (Croizat, 1976: p. 554): Hay casi tantas 
especies de loros en el Viejo como en el Nuevo Mundo, pero son ell as mu- 
cho mas difereroadas y bien distintas en el Viejo, puesto que tod os los loros 
del Nuevo Mundo pertenecen a una sola entre las diferentes subfamilias 
que habitan el Viep Mundo. 

Esto requiere que los loros se originaran en el Viejo Mundo. Sin 
embargo, no con esto se acaba el analisis que pide el caso. Los loros 
exhiben una marcada diferenciacion unicamente en la region australia- 
na e islas aledanas. En lo demas del Viejo Mundo son ellos relativamen- 
te escasos y pertenecen todos a una sola subfamilia, la misma que vive 
en las Americas. iDebemos pues, pensar, en vista de las singulares dife- 
rencias que exhiben los loros de la region australiana, que esta alii su 
centra de origen, o bien que alii se retiraron algunos de sus grupos, o 
en fin, que se trata de una radiacion de tipo local? No me siento capaz 
de contestar estas preguntas, pero me parece que falta motivo para 
pensar que estas aves se originaran efectivamente en la region austra- 
liana. Fuera de esta region, los loros son mucho mas numerosos en 
America tropical que en cualquier otro pais: sin embargo, opino que 
tampoco hay razon de pensar que alii se originaron ellos. Dudar en 
primer lugar de que los loros sean oriundos de Australia, y, en segundo 
lugar, en America, y suponer luego que su origen haya que buscarlo en 
alguna parte del Viejo Mundo en que no figuran ellos, tanto vale como 
impugnar las indicaciones que actualmente se tienen de estas aves. Se 
han hallado loros fosiles en el terciario medio de Europa y Norte Ame¬ 
rica, y en el pleistoceno de otros lugares, pero es este un ejemplo mas 


de lo incierto del documento fosil, de ninguna manera un fehaciente 
informe del 'lugar de origen de los loros'. 

Este texto, divulgado en el libro de Darlington (1957), maestro in- 
ternacional de biogeografia, no queda duda de que quien lo redacto 
anda a la busqueda de 'centros de origen', los cuales -por inexistentes 
segun el los conceptua- no logra encontrar. Ilegando en conclusion a 
admitir con toda claridad que investiga un problema que es incapaz de 
formular correctamente y por el hecho mismo, de resolver. Lo que el 
autor del texto arriba citado redacta dafe de que el concepto de 'centra 
de origen' no sin/e, y mas todavia de que el autor mismo, el cual insiste 
en ello, carece totalmente de metodo en relacion con los problemas 
mas sencillos y corrientes de la biogeografia autenticamente cientifica. 

En la misma linea puede aportarse el siguiente razonamiento con 
que empieza el caprtulo sobre la biogeografia de las aves (Darlington, 
1957: 236; vertido al castellano por Croizat, 1976: 553): Las aves son, 
entre todos los vertebrados, las que mas bien corozco personalmente. Las 
observe casi toda mi vda e hice pequehas co/ecciones de ellas en el norte de 
Sur America yen Australia. Aprovechela oportunidadde tertuharen su tomo 
con el difuntoJames L. Petersycon LudtwGnscomyJamesG. Greerwayjr.. 
miembrosdenuestro museojde Harvard). Eldoctor josse/yn Tyney elprofe- 
sor Ernst Mayrhan lei'do vanas partes del manuscrito de este caprtulo (acer- 
cadelazoogeograflade las aves) y ade/antado valiosas sugerencias al res¬ 
pect o. Elprofesor Mayr me facihto las fichas de su repertorio de la distribu¬ 
tiongeografica aviana. En total, pues, he sido muy particularmente aventa- 
jadoen mitrabajo, pero, apesardetodo, me parece que la distribucion de 
las aves es muydificilde entender. E/tipo actual de esta distribucion es daro 
pese a su complejidad; mas elproceso a que se lo debe -dlgase la evolucion 
yla dispersion de las aves son cosas muy dificites de apurar ycaptar. 

La conclusion que se desprende de este texto no es menos clara y 
contundente que la establecida por el texto anteriormente citado. 
Darlington no duda en informar al lector que lo mas se conoce la clasi- 
ficacion, distribucion geografica, etc. de un grupo importante de plantas 
y animates, lo menos se entiende su razon de ser biogeografca. Hoy en 
dia las aves son el grupo que mas completamente de hecho conoce- 
mos, ipese a que no lo entendemos en su evolucion, en el tiempo y en 
el espacio! dEn que, pues, debe afincarse la biogeografia: en HECHOS 
o en TEORIAS? 

Dice Mayr (1968) en el prefacio de ‘Especies animates y evolucion’ 
(p. 7): Esta obra const/tuye una tentativa de resumiryrev/sar criticamente 
to quesabemosde/a biologla ygenetic a de la especie animalydesu papel 
en I a evolucion. Estoy conforme con que la obra en cuestion constituye 
una tentativa de resumir lo que sabemos de la biologia y genetica de la 
especie animal. Niego, sin embargo, que esta tentativa puede ser critica 
en cuanto al papel que dicha especie juega en la evolucion. No lo pue¬ 
de ser, por la siguiente y muy sencilla razon: la evolucion se efectua en 
el espacio y en el tiempo, en Armenia, Taiwan, Italia, Mongolia, Texas y 
Transvaal a todo lo largo de epocas que abarcan decenas de millones de 
anos, e involucran en forma muy estrecha la historia geologica y geo¬ 
grafica de la Tierra siendo asi que Tierra y vida evolucionan de conjunto. 

Afirma Mayr (1968: 17) que las numerosas teorias de biologia 
evolutiva formuladas antes de 1930 se fusionaron casi bruscamente 
entre I 930 y 1940 en una teoria ampliamente unificada, la Teoria 
Sintetica'. No lo veo cierto: lo que si bien entiendo es que los esfuer¬ 
zos en conjunto de Simpson, Mayr y Dobzhansky, tomando como 
punto de partida las teorias de Darwin 1858 y de Matthew 1915, 
lograron imponer a la comunidad cientifica norteamericana -y de alii al 
mundo supuestamente desarrollado, que habria reemplazado al idio- 
ma latin por el ingles- una teoria que parecio sintetica a sus autores 
por 'sintetizar' no una nueva serie de metodos e ideas, mas la particu¬ 
lar marca de anejo darwinismo individual a Simpson, Mayr y 
Dobzhansky que Darlington al fin hizo suya. Eso es obviamente nada 
sintetico, sino una asociacion de resabios esencialmente darwimanos 
recibidos en parte por la via de Matthew. 

Por ejemplo, dice Mayr (op. cit.. p. 23): Hoy creemosquetas muta- 
ciones no conducen la evolucion; elefecto de una mutation suele ser de- 
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masiado pequeho para percibirse. La recombination produce fenodpos con 
mucha mas importancia se/ectiva que la mutation. ... No me pongo por 
cierto entre los que creen lo que vocea Mayr. Sin la mutacion, es decir, 
sin alteracion del 'paquete' de 'cromosomas' que constituyen el genotipo, 
jamas las aves hubiesen nacido de dinosaurios, el organo auditivo de los 
animates superiores se hubiese originado del arreglo de ciertos huesos 
del craneo de primitivos reptiles, ni el pulmon de la vejiga natatoria. Es 
evidente que mutaciones ‘orientadas’ (Simpson las admite claramente) 
que a titulo de hechos durante millones de anos se siguieron hasta ‘fa- 
bricar' un colibri, un pinguino y un avestruz, fueron una por una tan 
pequenas que tal como micromutaciones no hubieran sido percepti- 
bles debajo del mas potente microscopio electronico. Se revelaron, sin 
embargo, al ojo desnudo cuando la suma de micromutaciones dio en 
fin lugar a una unica macromutacion y el aparato auditivo de un mamife- 
ro alcanzo su perfeccion. 

Voy a anadir aquf, unas ligeras consideraciones con el proposito 
claramente a la vista de orientar al lector, acepte el o no, finalmente mi 
punto de vista. 

Es sabido que hubo ‘indios’ en Suramerica desde hace por lo me- 
nos unos 20,000 anos. Hoy en dfa hay poblaciones de indios naturales 
de los altos Andes que ofrecen caracteres fisiologicos, hasta un cierto 
punto ademas anatomicos, que califican a sus poseedores a desarrollar 
en los 5000 metros de altitud los trabajos que normalmente el ser hu- 
mano encuentra dificultad y riesgo a efectuar mas alto que en 2000 
metros sobre el nivel del mar. 

La evolucion de un tipo humano extremadamente montahes, en los 
Andes y Himalayas, y de tipos moderadamente montaneses entre los 2000 
y los 3000 metros en el Caucaso, Alpes, etc. es muy facil de explicar. Se 
trata de una seleccion natural y artificial al mismo tiempo, segun sigue: 

Es patente en el genero humano un coeficiente de posible adapta¬ 
cion a condiciones de nutricion, respiracion, circulacion, etc. que varfa en 
distintos miembros del grupo. No hay hombre o mujer que muera por 
fallas respiratorias pasado de los I 500 metros de altitud, pero sf algunos 
individuos siempre hay, que arriba de 2000 metros ya se sienten metidos 
en un medio que no es de su normal agrado. En la medida en que los 
antiguos indios colonizadores de los Andes en pos de cacerfa establecie- 
ron campos de temporada y pueblos entre los 2500 y los 3500 metros, 
la seleccion entre quienes eran predispuestos a aguantar condiciones de 
mayor altitud y quienes no, se hizo mas y mas severa, y sobrevivio en los 
altos solo la descendencia de mujeres capaces de alumbrar con un redu- 
cido metabolismo de oxfgeno, de hombre de optimo sistema circulato- 
rio, etc. En el caso de estos montaneses intervino pues una seleccion 
efectivamente natural en base artificial, es decir, impuesta por el ser hu¬ 
mano, a sf mismo en casi total ignorancia de causas y efectos. Esta selec¬ 
tion impuso ademas a quienes estuvieran en condiciones de aguantarla, 
una leve modificacion anatomica del torax en particular, admitida natural- 
mente por el genotipo. 

Ahora bien: no se concibe la seleccion, sino en conjuncion con un ser 
capaz de aguantarla en virtud de un previo factor genetico. Un ser que no 
se presta a la seleccion a tftulo de dar fibra textil mas larga y resistente, 
fnjtas mas jugosas o de mas duradera conservacion, progenie resistente a 
ciertas enfermedades, etc., no se deja seleccionar; mas no se adapta y 
muere. No es tomando un montahes perfectamente bien ‘adaptado’ a 
jugar una movimentada partida de foot balls n las cumbres de los Andes 
de Peru y Bolivia que se pueda esperar de enviarlo a la luna sin las nece- 
sarias defensas contra la falta de oxfgeno. 

En conclusion: (I) La adaptacion y la seleccion dependen de un pri¬ 
mitive factor de 'seleccionabilidad' y de adaptacion que es genetico y res- 
ponde en sustancia al tipo de organizacion del ser. Simpson esta perfecta¬ 
mente en lo cierto (1949: 23) donde deja entender que las especies por 
numerosas que puedan ser, se agrupan al fin en un reducido numero de 
Tipos de Organizacion. (2) La seleccion y adaptacion no sobrepasan los 
Ifmites impuestos por el tipo de organizacion. (3) Como quiera que cada 
ser vive bajo condiciones que lo favorecen, se entiende sin dificultad que 
en epocas de intensivas alteraciones climaticas, topograficas, geograficas, 


tectonicas, se observan verdaderas hecatombes de animates y de plantas, 
hoy atestiguadas (ver por ejemplo, Argentina, NW de India, etc.) por 
campos a veces increlblemente vastos de fosiles. 

Cuando Mayr afirma que no se puede creer que las mutaciones dirigen 
la evolucion, y que la recombination produce fenotipos con mucha mas 
importancia selectiva que la mutacion, Mayr se imagina entender lo que de 
hecho se le escapa. Sin mutacion, jamas las aves se hubiesen generado de 
dinosaunos, dfgase lo que se quiera. Sin genotipo, no hay fenotipo. 

El archipielago de Hawai, que Mayr senala haber sido 'colonizado' 
en origen por unas 250 especies de insectos, las cuales generaron al fin 
las 3722 especies de la actualidad contemporanea, y por eso mismo 
conceptua como una serie de islas desparramadas en el Oceano Pacifi- 
co desde los tiempos mas remotos de su 'colonizacion', presenta un 
cuadro muy distinto a lo taxonomico fingido en estricta imaginacion por 
la 'Teona Sintetica’ de Mayr y sus seguidores. En efecto (Olson, 1976: 
p. XV) en las islas hawaianas de Molokai y de Maui se descubrieron 
fosiles de una de las mas extraordinarias avifaunas jamas descubiertas 
con algunas especies de caracter tan anomalo que m se la podrfa imagi- 
nar el mas visionario de los amantes de lo fantastico. Cabe aquf la pre- 
gunta: iDe donde y cuando procedieron a ‘colonizar’ Molokai y Maui 
esas increfbles aves? ?No serfaacasoasf que lo que es hoy el archipiela¬ 
go de Hawai fuera un dfa, como Galapagos, las islas del Golfo de Gui¬ 
nea, etc., una considerable extension continental del Nuevo Mundo, 
Africa, etc., que es precisamente lo que confirma la investigacion 
biogeografica de las plantas y de los animates? 

Esa zoogeography’ trata de hacerrazon de la evolucion del pasado 
geologico apelando al mapa geografico de hoy, sin reparar en que la 
topograffa y geograffa han variado continuamente, y que los montes y 
los mares se han levantado o abierto bajo las rafees y las patas de formas 
vegetates y animates que figuran como los progenitores inmediatos de 
las de hoy dfa. 

Toda situation tiene su razon de ser, y de aquf la pregunta: iDe 
donde sacan Mayr, Darlington, etc., su zoogeography’? 

Ni mas ni menos que de Darwin* 1 >: Nos vemos Hevados as!a la cues- 
tion que ha sido largamente discutida por los naturalist as, a saber: si las 
especies han sido creadas en uno o mas punt os de la superficie de la tierra. 
Indudablemente hay muchos casos de extremada dificultad para com - 
prendercomo es que las mis mas especies hayan emigrado desde un solo 
punto a las varias regiones distantes y aisladas donde se las encuentra 
ahora. Sin embargo, la sencillez de la opinion que cada especie aparecio 
pnmeramentedentrode una sol a region, cautiva al cerebro. El que la re- 
chaza, rechaza la vera causa del a generation ordinana con la subs/guien- 
te migration, yapela a la intervention de un milagro. 

Ahade a este texto Darwin otro de igual importancia (p. 382) se¬ 
gun sigue: Porello meparece, como aotros naturalistas, que la opinion 
de que cada especie se haya producido en una sola region y despues 
haya migrado de esa zona hasta donde a/canzasen sus poderes de mi- 
grar ysubsistir en las condiciones actuales y preteritas, es la mas verosi- 
mii Indudablemente se presentan muchos casos en los que no podemos 
explicar como habran pasado las especies de un punto a otro. Pero los 
cambios geograficos y cUmaticos que se han producido de seguro en tiem¬ 
posgeotogicos recientes deben haber convertido en discontinuas regiones 
abarcadas antes por muchas especies. De modo que quedamos reduti- 
dosa considerarsilas excepciones a esta contmuidad dezonas cubiertas 
por las especies son tan numerosas y tan graves que tendriamos que 
abandonar la creentia, hecha verosfmil por consideraciones generates, 
de que cada especie ha sido producida dentro de una zona y ha migrado 
desde el I a hasta donde pudiese. 

Darwin, notese bien, esta enmarahado (Croizat, 1977) -como cla¬ 
ramente lo prueban los textos que acabo de citar- en un proceso de 
formacion taxonomica en el tiempo y espacio en sf muy sencillo, pero 

(l) Cita de Darwin, Charles, The origin of species, la traducaon al Castellano hecha por Ferrari, 
Santiago A., bajo el titulo de Elongen de las especies. 3ra ed., 1958, publicada por la EditonaJ 
Diana, Mexico, D.E 


67 


que el es incapaz de explicar. iY por que? Sencillamente por confundir lo 
que pertenece a momentos bien distintos en el ‘ongen de la especie'. 

Estos momentos consisten en lo siguiente, que aqu! expongo en 
forma, naturalmente, muy resumida. En el primero, un grupo (relativa- 
mente) homogeneo (es decir, un filomero (ver Croizat, 1978, citando a 
Rosa): especie, genero o que otro pueda ser) ocupa una extensa re¬ 
gion. La ocupacion se efectua aprovechando condiciones particularmente 
favorables, cuales serian las que en el curso de un ciclo largo de lluviosidad 
son capaces de transformar una estepa arida en un bosque tropofilo 
algo arbolado. En el segundoX\empo, la region, inicialmente ocupada, se 
parcela en distintos territorios en que sobreviven en disyuncion partes 
del filomero inicial con motivo de alteraciones climaticas, topograficas, 
geograficas, etc., que han alcanzado a despedazar el primitivo areal de 
ininterrumpida distribucion. 

Ahora bien: no sabemos como se efectuo, en detalle, la radiacion 
inicial, ya que sus pormenores quedan por regia, ocultos en la noche de 
epocas geologicas antepasadas. Lo que si conocemos como materia de 
posible preciso analisis es la distribucion geografica actual, la cual exhibe 
el mismo grupo, o formas derivadas de el, vicariando en diferentes pun- 
tos de lo que tuvo que ser el area de primera radiacion. Dandose el 
caso de que la distribucion actual ocupe remotos puntos, por ejemplo, 
del mapa de Venezuela y de Peru en disyuncion, un autentico biogeografo 
no tratara de resolver el problema de esta disyuncion apelando a un 
'centra de origen' inicial (Venezuela o Peru), a ’medios de transporte 1 
mas o menos misteriosos, a ‘migraciones’ desde Lima a Caracas o des- 
de Caracas hacia Lima, etc. Este biogeografo aceptara como probable y 
comprobable la idea de la especie, genero, etc.; dicho de otra manera: 
el filomero presente en disyuncion en Venezuela y Peru, respectiva- 
mente, se compone de trozos vicariantes de una radiacion primitiva. 

En conclusion: no son los grupos taxonomicos (subespecies, espe- 
cies, generos. etc.) de hoy, presentes en Venezuela, Peru, etc. que han 
emigrado. Emigraron, al contrario, sus remotos antepasados. Darwin 
confundio los dos momentos y engendro de esta manera la 
zoogeography' de Matthew, Simpson, Mayr, Darlington, etc. 

Dista con mucho de ser cierto que cada especie ha sido producida 
dentro de una zona y ha migrado desde ella hasta donde pudiese. No 
cabe duda de que los mismos caracteres pueden darse en distintos gru- 
pos de plantas y animates de muy grande extension geografica, y estos 
grupos pueden a la postre dar origen a lo que solemos calificar como 
especies' en regiones distantes del areal primitivo. La combination de 
los caracteres de los progenitores, que constituye el proceso normal de 
'individualization' taxonomica, se efectua sin mirar a criterios de distan- 
cia, poreso, la idea de que a cada especie corresponde un centro de 
origen, y que de alii la especie', utilizando 'medios de transporte' que le 
son particulares 'emigra' hasta donde pueda, no se ajusta al verdadero 
curso de la evolucion en el tiempo y espacio. 

Lo normal es que un grupo de plantas o animates, 'especies' o 'fa- 
milia’ que pueda ser, se difunde ampliamente en el tiempo y en el espa¬ 
cio, luego se parcela en distintos puntos del area dando lugar por poste¬ 
rior evolucion esencialmente efectuada in situ a grupos por el momen- 
to de menor rango, cada cual caracterizado por diferentes combinacio- 
nes de caracteres atavicos. 

Me doy perfectamente cuenta de que el lector quizas encuentre 
dificultad en captar el pensamiento que le estoy presentando. En efec- 
to, quien ve la misma especie (o que otro pueda ser) presente en pun¬ 
tos distantes del mapa casi instintivamente se imagina que la distancia 
entre los extremos ha sido cubierta por una migracion activa de uno a 
otro de estos puntos, uno de los cuales debe ser desde luego el 'centro 
de origen' del conjunto. La nocion de 'centra de origen' pide la de 'emi¬ 
gration' y la 'emigracion' la nocion de ‘medios de transporte 1 . 

He puesto en tela de juicio los conceptos de ’centra de origen’, 
emigracion' y ‘medios de transporte', dejando comprobado que, a es- 
cala de biogeografo cientifica, no tienen ningun valor. Me ceriire por lo 
tanto a presentar al lector algunas ligeras consideraciones fundadas en 
la distribucion geografica de un grupo de animates de mayor enverga- 


dura. En un trabajo que pretende explicar el origen de las 'migraciones', 
etc. de las aves del sureste de Venezuela (Pantepui), Mayr y Phelps (1971) 
se refieren a un trabajo del ornitologo norteamericano Champman, el 
cual pretende hacer razon de la reparticion de un pajarillo, Zonotrichia 
capensis. Este 'gorrion' pertenece a un importante genero repartido en 
dos distintos grupos, uno al norte, otro al sur del sur de Mexico, pais 
que es el clasico linde biogeografico de la reparticion de numerosas 
plantas y animates. El grupo norteho alcanza el extremo polar de Cana¬ 
da (Croizat, 1976; 1: 141) y se compone de 9 especies; el surerio, el 
extremo sur de Chile y Argentina, e incluye una sola especie, capensis, 
repartida en nada menos que 25 subespecies a todo lo ancho y largo de 
centro y sur America. Hay de ellas en las cordilleras de La Espariola, 
Aruba y Curazao, en el sureste de Venezuela, en el Bajo Amazonas, en 
los Andes y cordilleras en general alcanzando a 4500 metros desde el 
nivel del mar, etc., cubriendo ademas Brasil, Argentina, etc. hasta el 
Cabo de Homos. Muy llamativo es el hecho de que las tres subespecies 
conocidas en el sureste de Venezuela, una, roraimae, es disyunta entre 
la colombiana Serrania de La Macarena y las laderas de nuestro Cerro 
Roraima, a todo b largo de casi I 500 kilometres a vuelo de pajaro; 
otra, nada mas que un farallon de unos 450 metros de alto; la tercera, 
inaccessibi/is, vive en la montaha mas alta de la region, el Cerro de la 
Neblina, que alcanza a los 3000 y pico metros. 

Este tipo de distribucion es necesariamente mas antiguo que la for¬ 
mation de la actual geografo y topografe del continente Suramericano, 
lo que quiere decir que Zonotrichia, ya a nivel de evolucion de la actual 
especie capensis, habia 'inmigrado' a Suramerica con alguna anteriori- 
dad a los comienzos del terciario. Dicho de otra manera: cazando en 
Venezuela hace 70.000.000 (setenta millones) de arios, un recolector 
de aves ya hubiera encontrado este pajarillo. 

El ornitologo norteamericano Paynter a quien toco la pesada tarea 
de clasificar estas avecillas opina que, efectivamente, Zonotrichia es un 
genero tan cercano de Emberiza,Junco, Pipito, Arremon, Atlapetes, etc. 
que quien asf lo quiera puede hacer un genero unico del todo. Lo que 
eso significa destaca en su increible magmtud al observar que Emberiza 
cuenta con especies naturales de Sur y Centro Africa y los demas gene¬ 
ros cubren el continente americano desde el Artico hasta cerca de la 
Antartica. En suma, estos 'gorriones' tomaron parte en la primitiva ra¬ 
diacion de aves, formalizando los generos de la actualidad poco a poco, 
en el curso de unos 200.000.000 ahos. Champman explica las 'emigra- 
ciones' de Z. capensis de esta manera: cuando hacia el fin de la epoca 
terciaria el clima empezo a volverse mas frio, ese pajarillo busco un 
climamascalido y empezo asf a 'emigrar' en direccion al sur de Mexico 
hasta Fuegia. 

Ahora bien: en un grupo de aves que ofrece relativamente pocas 
variaciones entre el sur de Africa y el sur de America es obvio que ni 
Africa ni America han sido 'colonizadas' por una 'radiacion' de epoca 
geologica reciente. Parece obvio -y a primera vista- que las especies 
africanas y americanas, respectivamente, representan partes hoy 
cercanamente vicariantes de un grupo primitivo de aves. Primitivo por 
cierto en el sentido biogeografico del termino, ya que hay otras aves de 
esta misma afinidad general fosiles de la epoca eocena que son muy 
cercanos de generos de la actualidad. En segundo lugar, cuando empe- 
zaron los frios en el sur de Mexico (frios relativos, en vista de que la flora 
y fauna de Mexico son todavia tropicales) en la segunda mitad de la 
epoca terciaria, frio tambien se volvio el cono sur americano, de tal 
manera que no se explica como, sin reparar en la temperatura, Zono- 
tnchia capensis alcanzo la region del Cabo de Hornos. 

En tercer lugar, este pajarillo llega a los altos paramos andinos desde 
el nivel del mar. En un caso por lo menos, su distribucion es muy llama- 
tiva. La subespecie tocantinsi habita casi a nivel del mar el pais del Bajo 
Amazonas en el noroeste de Brasil. Un autentico biogeografo esta al 
tanto que plantas y animates capaces de vivir normalmente a niveles 
altitudinales de sierra (Croizat, 1977: 28 s.) se adaptan a vivir a muy 
bajos niveles altitudinales en regiones deltaicas (Bajo Amazonas, Bajo 
Orinoco). La razon de estas diferentes adaptaciones en un mismo gru- 
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po, especie o que otro pueda ser, es obvia: las cordilleras marcan regio- 
nes de levantamiento, los deltas al contrario, palses de depresion. Las 
aves, etc., inicialmente naturales de estos diferentes tipos de habitats 
suben y bajan, pues, al unlsono con el terreno debajo sus patas, ralces, 
etc. Siendo asl que las alteraciones de nivel son paulatinas, los seres a 
que estos cambios interesan tienen amplio tiempo a su disposicion para 
adaptarse tanto al alto paramo como a la orilla deltaica. Las subespecies 
de Z capensis constituyen un ejemplo aleccionador al respecto, hasta 
el extremo de que en la cumbre del Cerro Roraima vive una subespecie 
macconnelli alii endemica, mientras que en las laderas del mismo Ce¬ 
rro, a unos 450 metros mas abajo se da otra subespecie roraimae, la 
cual alcanza en total disyuncion la Serranla de la Macarena que se levan- 
ta a muy corta distancia de la Cordillera Oriental de Colombia. 

Las subespecies de Z capensis no podrian estar de ninguna manera 
repartidas asi como hoy lo estan de no haber estado la especie capensis 
presente en Centro y Suramerica antes que empezara el terciario. Si 
sus subespecies se amoldan tan perfectamente a los cambios geografi- 
cos y topograficos del terciario, all! mismo esta la demostracion de que 
ellas se formaron simultaneamente a estos cambios. No puede haber 
copia sin original. 

Habra por cierto colegas que me culparan de ser litigioso, muy duro, 
etc., en lugar de explicar suavemente mis puntos de vista. 

Por lo demas, entre mis puntos de vista en lo fundamental y la 
'Teoria Sintetica' de Mayr, Simpson, Darlington, etc., existe una dife- 
rencia tan basica como entre la cosmografia de Tolomeo y la de 
Copernico. Es normal, facil y a menudo conveniente evitar contro- 
versias toda vez que de cuestiones de menor importancia se trata. Sin 
embargo, siempre que los puntos de vista en causa alcanzan lo mas 
hondo de los metodos requeridos para el avance de los conocimien- 
tos, los que bien entienden la importancia de la situacion estan fuera 
del caso de evitar controversies', ya que el fondo del asunto es de su 
propia natura controversial. Cuando Mayr se ufana por abanderado 
de una nueva Teoria Sintetica' incumbe a quienes saben que no es as! 
negar la especie sin mas, sin ir por las ramas tan solo analizando en 
estilo dulzon uno o dos ejemplos que no se ajusten a lo afirmado por 
ese autor. Frente a novatos, etc., quienes admiran a Darlington en su 
busqueda del ‘centra de origeri de los loros, papagayos, etc., preci- 
san declarar sin tapujos que esa ‘busqueda 1 es una farsa, ni mas ni 
menos. En suma, lo mas urgente y necesario de la tarea consiste en 
desterrar la duda y la equivocacion. 

El lector del presente articulo puede censurarme por litioso, violen- 
to, osado, etc. y rechazar de piano mis puntos de vista. Todo eso carece 
de importancia. Lo verdaderamente importante es, a mi manera de 
entender, que el lector sepa que yo entiendo la biogeografla como una 
ciencia biologica fundamental tanto en relacion con la biologla como la 
geologia, sin ‘centra de origeri, ‘medios de transporte’ y ‘emigraciones 1 
al estilo de Darwin, quien sigue siendo el Dios a quien Mayr, Darlington, 
Simpson, etc. etc., todavia queman incienso y van cantando alabanzas. 

No cabe duda de que las obras de estos autores son a menudo 
informativas, y merecen como tales ser ojeadas y consultadas. A tltulo 
de tratados, manuales, etc. de BIOGEOGRAFIA no merecen sin em¬ 
bargo la atencion. 
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cPara que la historia? Pueden borajarse infmitas respuestas: historia para atender las urgencias y preguntas del 
presente, para afianzar o inventor una identidad y reconquistar la certeza de un sentido colectivo o personal; historia 
para dirimir las legitimidades del poder, para imponer o negar la version de los vencedores, para rescatar o rectificar 
la de los vencidos... Historia tambien para saciar los rigores del largo y dificil camino de la ciencia, para recordar y 
comprender, para conocer y reconocer. En fin, historia para deshacerse del pasado.. 

Hector Aguilar Cami'n (1998), Historia para hoy 


La historiografiade la biogeografia (Nelson, 1978, 1985; Nelson y Plat- 
nick, 1981; Bueno eta/., 1999; Llorente Bousquets eta/., 2000, entre 
otros) presenta al dispersalismo como un programa de investigation 
unificado, usualmente oponiendole las ideas vicariancistas de Leon 
Croizat, Gareth Nelson, Donn E, Rosen y Norman Platnick. Savage 
(1982) ha sugerido que, en realidad, son los vicariancistas quienes han 
caractenzado al 'dispersalismo', por lo que este ha resultado un enfo- 
que tan heterogeneo y contradictorio que pareceria una caricatura. 
Entonces, cabria preguntarse: dexistira el dispersalismo?, o dsera un 'ar- 
tefacto’ concebido por los vicariancistas? 

Para responder estas preguntas, es necesario analizar las ideas de 
los autores dispersalistas, para determinar si en conjunto pueden asig- 
narse a un enfoque unico o si son tan diferentes entre si que merece- 
rian constituir enfoques distintos. Por ejemplo, recientemente Nelson y 
Ladiges (2001) han analizado la 'escuela zoogeografica de Nueva York’, 
originada con Matthew (1915), autor del celebre ensayo Climate and 
evolution, y continuada, entre otros, por G. S, Myers (1938), G, G, 
Simpson (1950, 1953, 1964), K. R Schmidt (1955) y R J, Darlington Jr. 
(1957). En America Latina hay varios autores cuyas ideas podrian ads- 
cribirse al 'dispersalismo', como los mexicanos C, Hoffmann y G. Halffter, 
y los argentinos R. Ringuelet y O, Reig, pero que en algunos aspectos 
parecerian alejarse de este enfoque. De ellos, en esta contribution ana- 
lizare las ideas de Osvaldo Reig, para determinar si pueden considerar- 
se realmente 'dispersalistas'. 


Integraciones cenogeneticas y cenocrones 


Reig (1962) publico un articulo breve, que considero preliminar de 
otro de mayor alcance, en el cual introdujo algunas precisiones sobre 
conceptos biogeograficos. Comenzo su articulo discutiendo la relevan- 
ciade las denominaciones 'biogeografia historica', 'biogeografia genetica’ 
y ‘biogeografia dinamica’. Al respecto, Reig (1962: 132-133) expreso: 
tod a la irdagacion biogeografica moderna y cientifica parte de una teorla 
comunatodalabiologia, lateoriadelaevoludon, enlaquelaconceptua- 
hzacidn histdrica, genetica y dinamica espnmerpunto de partida. No pue- 
de haber entonces en la actua/idad ninguna rama de la biogeografia que 
no sea participe de estos atnbutos, pues aun la mera configuracion de 
datos de distribucion presupone una teorfa histdrica con cuya ayuda se 
interpretan los hechos en un pnmer nivei Por otra parte, Reig considero 
que el hablar de ‘biogeografia historica’ subestimaba el hecho que su 
objetivo de estudio son comunidades, por lo que habria que considerar 
como mas racional un enfoque biocenologico. 

Con base en estas consideraciones, Reig introdujo en la biogeografia 
latinoamericana el termino 'cenogenesis', acuhado por Sukachev (1958) 


en geobotanica, para referirse al desarrollo de las asociaciones a traves 
delt/empogeologico (Reig, 1962: I 33), En relacion con la cenogenesis 
de los vertebrados tetrapodos sudamericanos, Reig (1962) partio de las 
ideas de Simpson (1943, 1950), por constituir el enfoque mas general y 
elaborado. Basicamente, Simpson propuso que la fauna sudamericana 
de mamiferos se ha constituido por migraciones sucesivas de fauna 
neartica y por la evolucion in situ de grupos autoctonos, distinguiendose 
tres 'estratos faunisticos': 

1. Antiguos inmigrantes: fauna inicial, instalada en America del Sur 
antes de la separation de America del Norte en el cretacico superior. 

2. Antiguos saltadores de islas: fauna llegada durante la epoca de ais- 
lamiento del subcontinente, mediante medios de dispersion ocasionales. 

3. Nuevos inmigrantes y saltadores de islas: fauna que irrumpio en 
America del Sur luego del restablecimiento de la conexion con America 
del Norte. 

Las ideas de Simpson, en apego estricto a la tesis holarticista de 
Matthew (1915), rechazaban el origen austral de los mamiferos sud¬ 
americanos. Reig (1962) no las invalido totalmente, sino que restringio 
su aplicacion a los mamiferos cenozoicos, permitiendo para los demas 
tetrapodos vinculaciones faunisticas con otros continentes australes en 
el mesozoico. 

Como parte del replanteo de la teoria simpsomana, Reig (1962) 
cuestiono uno de los conceptos claves de la misma: el 'estrato faunistico’. 
Simpson (1950) se refirio por primera vez a los estratos faunisticos, 
para explicar el hecho que distintos taxones han ocupado un area de- 
terminada a lo largo de periodos de duracion diferente. Dado que 
Simpson no definio el concepto, Reig considero necesario circunscribir- 
lo a la discriminacion de nuc/eos irruptores dentro de la determinante 
crono/ogica (Reig, 1962: 136). Sin embargo, considero que el termino 
estrato' era inapropiado, debido a que se utilizaba en sinecologia en un 
sentido diferente y a que era poco preciso, y propuso remplazarlo por 
el termino 'cenocron', que en su etimologia smtetizaba las nociones de 
'comunidad' y 'tiempo'. 

Otracuestion en la que Reig (1962)seapartode las ideas de Simpson 
es en relacion con la distribucion de grupos de origen diferente dentro de 
un mismo cenocron. Dado que para Simpson toda la fauna de tetrapodos 
sudamericanos es de origen holartico, no tuvo necesidad de distinguir 
elementos de origen geografico distinto. Para subsanar esa deficiency, 
Reig utilizes el concepto de 'abolengo' de Ringuelet (1957), siendole asi 
posible distinguir dentro de un cenocron taxones de abolengo diferente. 

Teniendo en cuenta estas precisiones conceptuales, Reig (1962) con- 
cluyo con el siguiente desglose de los elementos que han participado 
en la constitution de la fauna sudamericana de tetrapodos: 

I. Cenocron primigenio (incorporado hasta aproximadamente el 
jurasico medio): incluye taxones de abolengo gondwanico (origmados 
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en el area comun integrada por America del Sur, Africa, Australia, Nueva 
Zelanda, Antartida e India) y boreal (dispersados desde America 
del Norte). 

2. Cenocron meso y neomesozoico: incluye taxones de abolengo 
austral (originados en el area comun integrada por America del Sur, 
Australia, Nueva Zelanda y Antartida) y boreal (dispersados desde Ame¬ 
rica del Norte). 

3. Cenocron mesocenozoico: taxones de diferentes abolengos, que 
llegaron a America del Sur durante la epoca de su aislamiento, utilizan- 
do medios de dispersion accidentales. 

4. Cenocron plio-pleistoceno de invasores nearticos: taxones que 
se incorporaron a America del Sur poco antes e inmediatamente luego 
del establecimiento del istmo de Panama. Cabria reconocer dos subgru- 
pos, ambos de abolengo neartico: el de los taxones que llegaron poco 
antes del establecimiento del istmo, empleando rutas insulares o dis¬ 
persion accidental, y el de los que llegaron una vez establecido el istmo 
de Panama. 


Origen y desarrollo de la fauna de mamiferos sudamericanos 


Reig (1981) publico una obra mas extensa, que, a mi juicio, repre- 
senta la madurez de su Concepcion. Si bien en su trabajo de 1962 ha- 
bria comenzado a 'distanciarse' de la concepcion simpsoniana, es en la 
contribucion de 1981 que las diferencias de su enfoque son mas evi- 
dentes. Por ejemplo, en el primer parrafo de la introduccion del traba¬ 
jo, el autor considero que la tectomca de placas dio nueva actualidad a 
interpretaciones que par ecfan sepu/tadas por la radon alidad crrtica de la 
escue/a biogeografica de Matthew, tan bien representada en cuanto al 
problems que nos ocupa por las diversas aportaciones de George G. Simpson 
y de sus conttnuadores (Reig, 1981: 7). Mas aun, afirmo que: [p]uede 
decirse. utihzando las ideas de Kuhn para describir el desarrollo de/ascien- 
cias, que el afianzamientode la teoria de la tectomca de placas durante la 
decada del 60, estapromovtendo el‘ advenimiento de una revolucion aenti- 
fica en el desarrollo de la biogeografia histories, cuyas pnmeras manifesta- 
ciones yahanproduc 'do una profunda conmocion en una teoria biogeografica 
normal dominada durante cincuenta ahos por los paradigmas, inicialmen- 
teferti/es, induidos en las cinco tesis formuladas porW. D. Matthewensu 
dasica obra Climate and evolution'(I9/S)( Reig, 1981: 8-9). 

El autor situa su concepcion biogeografica en unaposicion equidis- 
tante entre el ho/articismo de la escue/a matthew/ana y el austrahsmo 
ad-hoede vanos bio geo grabs de ededica filiacidn, desarrollando los enun- 
aados de una teoria integracionista de la historia biogeografica de los 
vertebrados de America del Sur... (Reig, 1981: I 3). <Que significa esto? 
0 holarticismo —con autores como Matthew, Simpson y Darlington— 
enfatiza el origen holartico de todos los vertebrados sudamericanos. 
El australismo —representado por F Ameghino— sostiene que todas 
las faunas de mamiferos que habitaron el planeta a partir del cretacico 
se originaron a partir de mamiferos patagonicos. Entre estos dos ex- 
tremos, Reig (1981) propuso una teoria sintetica —que considero 
analoga a la desarrollada por Halffter (I 964a,b, 1965) para las 
Scarabaeidae (Coleoptera) de Mexico— que rescato algunos postu- 
lados de Simpson, pero incorporando interpretaciones alternativas para 
explicar las conexiones faunisticas precenozoicas, a partir de la teoria 
de la deriva continental. 

Como punto de partida para la proposicion de su teoria, Reig 
(1981) llevo a cabo un inventario detallado de las 91 familias de mami¬ 
feros actuales y fosiles de America del Sur, y procedio a discutir sus 
relaciones filogeneticas. Reig destaco la importancia de la sistematica 
filogenetica de W, Henmg, considerando que la clasificacion cladistica 
de McKenna (1975) constituia un esfuerzo unificador encomiable, ypue- 
de considerarse un nuevo punto de partida, provocativo yfecundo, para 
alcanzar una necesar/a reestruduracidn delcuadro de las relaciones de 
parentesco de los drdenes de mamiferos... (Reig, 1981: 46). El autor se 
baso en esta clasificacion, aunque introduciendo algunas modificacio- 


nes secundarias, discutiendo ampliamente las relaciones de parentes¬ 
co entre los taxones analizados. 

Reig (1981) discutio nuevamente el problema de los ‘estratos 
faunisticos' de Simpson. El primero de ellos ('antiguos inmigrantes') se 
deberia a un artefacto del registro fosil, pues nuevos hallazgos demos- 
traban que para el paleoceno ya habia faunas locales bien desarrolladas 
en America del Sur. En cuanto al segundo ('antiguos saltadores de islas'), 
es posible que los monos platirrinos y los roedores ingresaron al 
subcontinente independientemente, no siendo probable que integren 
un mismo estrato faunistico. Finalmente, el tercer estrato ('ultimos 
saltadores de islas e inmigrantes 1 ) comprenderia tres colonizaciones 
exitosas independientes (roedores sigmodontinos en el mioceno infe¬ 
rior u oligoceno superior, procionidos en el mioceno superior, y pecaries 
y zorrillos en el plioceno superior) y un numero indeterminado de irrup- 
ciones que fracasaron en su implantacion o que perduraron por un lap¬ 
se breve. Con base en el registro fosil y el grado de diferenciacion de 
los linajes involucrados, Reig (1981) distinguio tres estirpes fundamen¬ 
tals para los mamiferos sudamericanos: 

1. Estirpe de antiguo abolengo sudamericano (linajes gondwanicos 
o laurasicos presentes desde el cretacico medio). 

2. Estirpe sudamericana de abolengo aloctono (linajes incorporados 
en colonizaciones diferentes durante el aislamiento de America del Sur). 

3. Estirpe norteamericana invasora (linajes aloctonos y autoctonos 
incorporados luego del establecimiento del istmo de Panama, desde 
America del Norte y Central). 

Temendo en cuenta los fosiles mas antiguos conocidos, Reig discutio 
la edad minima de los linajes pertenecientes a estas tres estirpes. Reig 
(1981) concluyo la proposicion de su teoria planteando la reconstruc- 
cion de las horofaunas o patrones principals del cambio de la fauna de 
mamiferos sudamericanos. Estas implican acontecimientos sucesivos de 
evolucion adaptativa de linajes distintos que interactuan, maximizan la 
explotacion de los recursos dispombles y alcanzan una etapa de equili- 
brio o estabilidad, en que cubren todos los nichos ecologicos posibles. 
Segun el autor, existirian cuatro horofaunas sucesivas (Fig. I): 

1. Protohorofauna gondwanica: linajes de mamiferos y reptiles 
mamiferoides, que habitaron la porcion sudamericana de la Gondwana 
occidental entre el triasico medio y el cretacico superior. 

2. Paleohorofauna sudamericana: linajes de estirpe sudamericana 
autoctona, que prosperaron entre el cretacico superior y el eoceno 
superior (didelfidos, edentados y notoungulados). 

3. Cenohorofauna sudamericana: linajes de estirpe sudamericana 
autoctona, que prosperaron entre el deseadense y el monteher- 
mosense, y de origen aloctono, incorporados en colonizaciones sucesi¬ 
vas (marsupiales, edentados, ungulados, roedores caviomorfos y 
sigmodontinos, monos platirrinos y murcielagos, entre otros). 

4. Neohorofauna neotropical: transformacion de la horofauna an¬ 
terior, a partir del chapadmalense, con la incorporacion de linajes 
nearticos a traves del istmo de Panama, y expansion hacia America Cen¬ 
tral y el sur de Mexico (basicamente marsupiales, edentados, 
notoungulados, roedores, monos platirrinos, carnivoros, artiodactilos, 
perisodactilos y murcielagos). 

A modo de resumen de su teoria, Reig (1981) enuncio cuatro hi- 
potesis principales, cinco de segundo nivel y 16 de tercer mvel (ver 
Cuadro I). 


Preocupaciones epistemologicas 


Como parte fundamental de la presentacion de su teoria, Reig (1981) 
discutio algunas cuestiones epistemologicas, intimamente ligadas con la 
biogeografia. A continuacion las presento brevemente, 

Naturaleza del conocimiento cienti'fico. Reig (1981) consi¬ 
dero inminente un periodo de cambio revolucionario en el desarrollo 
de la teoria biogeografica, el cual hacia imprescindible explicitar el apa- 
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Fig. 1. Diagrama que representa las cuatro horofaunas sucesivas propuestas por Reig para explicar la cenogenesis de los mamferos sudamericanos (tornado de Reig 1981: 130). 
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Cuadro I. Hipotesis principles y de segundo nivel planteadas por Reig (1981) para explicar la historia biogeografica de los mamiferos sudamencanos. 

H.I. I ■ La fauna de mamiferos de America del Sur se constituyo mediante el desarrollo evolutivo de taxones autoctonos y colonizadores aloctonos, 

H.I.2. Desde el triasico superior hasta el cretacico medio en America del Sur prospero una protohorofauna mamiferoide de abolengo gondwamco. 

H.I.3. Desde el cretacico medio hasta fines del mioceno superior se desarrollaron en condiciones de semiaislamiento faunistico dos horofaunas sucesivas de mamiferos 
terios: la paleohorofauna sudamericana y la cenohorofauna sudamericana. 

H.I.4. A partir del plioceno inferior, el establecimiento del istmo de Panama permitio intercambios migratonos entre America del Norte y del Sur, 

A partir de H.I.I y H.1.2 se deriva deductivamente, con el auxilio de hechos conocidos, la siguiente hipotesis de segundo ravel: 

H.ll. I, Entre los linajes de la protohorofauna gondwanica existieron grupos de mamiferos terios (Peramura) potencialmente ancestrales de algunos de los elementos de la 
paleohorofauna sudamericana, 

Tambien se deriva a partir de H.I. I y H.1.2, con el auxilio de hipotesis paleogeograficas auxiliares que indican las conexiones entre Gondwana occidental y Laurasia, la 
siguiente hipotesis de segundo ravel: 

H.ll.2. Gondwana occidental fue poblada durante el cretacico medio por linajes de tokoterios de ongen laurasico. 

A partir de HI. I y H.1.3 se deriva la siguiente hipotesis de segundo nivel: 

H.I13, Desde el eoceno hasta el plioceno inferior diversos grupos de mamiferos aloctonos colonizaron America del Sur luego de un proceso de dispersion transoceamca, 
contribuyendo a la cenohorofauna sudamericana. 

La explicacion de las caracteristicas de la cenohorofauna sudamericana requiere del enunciado de otra hipotesis de segundo nivel: 

H.II.4. La cenohorofauna sudamericana fue avanzando en su madurez desde el oligoceno inferior hasta transformarse en una fauna relativamente equilibrada, mediante la 
distnbucion de los papeles ecologicos entre los elementos de la estirpe de antiguo abolengo sudamericano y la estirpe sudamericana de abolengo aloctono. 

Fundamentandonos en H.I.I, H.1.3 y H.1.4, se enuncia la hipotesis de segundo nivel que da cuenta del surgimiento de la neohorofauna neotropical: 

H.ll.5. Como resultado de la implantacion del istmo de Panama, irrumpen en America del Sur los elementos que constituyen la estirpe norteamericana invasora y que van 
determinando las caracteristicas de la neohorofauna neotropical. 


rato conceptual subyacente. Como parte de esta accion, Reig discutio 
las condiciones necesarias que debe satisfacer una teoria cientifica, las 
cuales serian de indole epistemologica (consistence externa, capacidad 
explicativa, capacidad unificadora, estabilidad y valor heuristico), 
metodologica (contrastabilidad) y semantica (exactitud linguistica). 

Reig (1981) considero que la concepcion inductivista estrecha de la 
indagacion cientifica era una manera primitiva de concebir el conoci- 
miento cientifico, siendo el metodo hipotetico-deductivo el unico mo- 
delo epistemologico apropiado. En conexion con este, distinguio entre 
cuatro tipos de enunciados hipoteticos diferentes y sucesivos: conjetu- 
ras, hipotesis empiricas, hipotesis plausibles e hipotesis convalidadas. 

Lenguaje teorico. Otra cuestion importante para Reig (1981) 
fue la distincion entre lenguaje coloquial y lenguaje teorico, pues este 
ultimo resulta fundamental para dar exactitud linguistica a una teoria. Al 
respecto, en su trabajo Reig definio y discutio varios terminos relevan- 
tes para su teoria biogeografica: abolengo, aloctono, area, area nuclear, 
autoctono, biocenosis, biocoro, bioma, biota, cenocron, cenogenesis, 
cenogenia, centra de distribucion, centra de origen, colonizacion, dis¬ 
persion, ecesis, elemento, endemico, estirpe, fauna, filocenogenesis, 
horofauna, patron de distribucion o 'track', y vicarianza. 

Diserio analitico. Fmalmente, Reig (1981) considero fundamental 
explicitar el diseno analitico seguido para proponer su teoria, el cual 
comprende tres etapas principales y nueve subordinadas: 

I. Dilucidacion de los linajes intervinientes 

1. I. Inventario de los taxones intervinientes 

1.2. Dilucidacion de las relaciones de parentesco de los taxo¬ 
nes intervinientes 

1.3. Inventario del registro fosil 

2. Discriminacion de los elementos intervinientes 

2.1. Diferenciacion de las estirpes intervinientes 

2.2. Determinacion de las colonizaciones 

2.3. Determinacion del origen geografico de los linajes colonizadores 


2.4. Determinacion de las epocas de implantacion de los lina¬ 
jes colonizadores 

2.5. Determinacion de los cenocrones 

3. Determinacion de los grandes patrones de cambio en la compo- 
sicion de las faunas sucesivas 
3,1. Delimitacion de las horofaunas 


Discusion 


En algunos aspectos, como la preponderance de la explicacion 
dispersalista, las ideas biogeograficas de Reig se adscribirfan sin dudas al 
dispersalismo de Simpson y la 'escuela zoogeografica de Nueva York' (sensu 
Nelson y Ladiges, 2001). Sin embargo, la nocion de centra de origen, 
tambien constitutivadel enfoque dispersalista, parece 'diluida', yaque Reig 
se refiere a estirpes, cenocrones y horofaunas, sin determinar centro de 
origen alguno. Entonces, ies el enfoque de Reig dispersalista? Si nos ate- 
nemos a Savage (1982: 488), los vicanancistashanreunidounconjunto de 
exp/icaciones biogeograficas, metodosyanalisis de distribucion bajo la deno¬ 
mination de biogeografia dispersalista, como un enfoque alternative y esen- 
dalmente no cientifico, de las ideas sostenidaspor e/los. En consecuencia, 
seria posible disociar a Reig y otros autores del enfoque dispersalista es- 
tricto, considerandolos como representantes de un enfoque alternative. 

Otra alternativa seria considerar que el enfoque de Reig representa 
un desarrollo ulterior del dispersalismo, que ha incorporado algunos ele¬ 
mentos vicariancistas. En otros autores pareceria haber una tendencia 
semejante, desde una posicion claramente dispersalista hasta una combi- 
nacion de dispersalismo y vicariancismo. Este patron incluso involucraria 
las mismas decadas: los '60 para la primera etapa (Reig, 1962; Halffter, 

1964a,b; Savage, 1966) y los 70 para la segunda (Reig, 1981; Savage, 

1982; Halffter, 1987). Este cambio podria deberse a que ha resurgdo el 
interes en la teoria biogeografica debido a la am pH a aceptacion de la teoria 
de la deriva continental y un enfoque novedoso para atacar problemas 
biogeografeos(Nelson &P!atnick, / 98!) (Savage, 1982:485). 
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Decidir cual de las dos alternativas es la mas apropiada para el enfo- 
que de Reig no es simple, y creo que no serfa conveniente tomar una 
posicion sin antes analizarlo conjuntamente con los otros autores antes 
mencionados. Mas aun, creo que todaviafalta una caracterizacion com- 
pleta del dispersalismo, que permita distinguir claramente las diferencias 
con los enfoques biogeograficos altemativos. 
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Mi amigo Osvaldo Reig publico su primer trabajo cientffico, que ver- 
saba sobre un roedor extinguido, a los dieciseis anos de edad, cuando 
aun cursaba el colegio secundario en Buenos Aires. Termino publican- 
do masde doscientas memorias, soloo en colaboracion, en el curso de 
casi medio siglo. Lo notable de esta production cientffica no es solo su 
volumen sino tambien su alta calidad reconocida internacionalmente, y 
el hecho que fuese realizada en seis pafses distintos: la Argentina, los 
EUA, Venezuela, Inglaterra, Chile y Espana. Osvaldo trabajo casi siem- 
pre en circunstancias dificiles, entre exoneraciones y exilios. 

Osvaldo fue un trabajador incansable desde su adolescencia: en el 
campo, el laboratorio y el gabinete. Cuando no cazaba fosiles, atrapaba 
murcielagos; cuando no disecaba reptiles, observaba cromosomas de 
sapos; cuando no experimentaba con ratones, pensaba en como enri- 
quecer y refinar la teoria evolucionista; cuando no leia memorias cienti- 
ficas, las escribfa; cuando no ensehaba, discurria con colegas; cuando no 
lidiaba con burocratas o politicos, analizaba los conceptos de especie 
biologica o de emergencia; cuando no viajaba a laboratorios o congre- 
sos, se hacia de tiempo para escribir a amigos dispersos por todo el 
mundo; cuando no trabajaba, cocinaba, escuchaba musica o leia nove- 
las. Minutos antes de morir, Osvaldo trabajaba en dos proyectos: el 
plan de una investigation de campo y laboratorio, que ahora realiza un 
equipo hispano-argentino, y un texto de biologia evolutiva. 

Pese a su actividad frenetica, ya que su trabajo era su unico hobby, 
Osvaldo no era tragalibros ni apendice de microscopio. Gozaba inten- 
samente de la vida. Le gustaba comer y conversar, pasear y nadar, as! 
como leer (en castellano, Catalan, portugues, ingles, frances, aleman, 
italiano y ruso) y contemplar paisajes y gentes, tanto como trabajar. Era 
un esposo y padre dedicado y carinoso, un amigo leal y un ciudadano 
apasionado por el bien publico. Todo lo hacia con pasion. Las rabietas y 
enemistades le duraban poco: era demasiado generoso y estaba dema- 
siado ocupado construyendo como para cultivar agravios. 

Mientras cursaba el 3° ano de la camera de biologia, las autoridades 
de la Universidad Nacional de La Plata lo expulsaron a causa de su 
militancia antiperonista. Se gano la vida vendiendo repuestos para auto- 
moviles. No obstante, siguio haciendo trabajo de campo y de laborato- 
rio, como adscrito honorario al famoso Museo Argentino de Ciencias 
Naturales, fundado por Florentino Ameghino, y continuo publicando 
regularmente. 

En 1956 aparece su primer articulo en una revista internacional, 
Mammalia. A partir de entonces, ya caido Peron, Osvaldo asciende 
meteoricamente en la comunidad biologica internacional. Pero recien 
en 1958 obtiene su primer cargo con dedicacion exclusiva, en el Institu¬ 
te Miguel Lillo de la Universidad Nacional de Tucuman. Dos afios des- 
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pues es designado profesor en la Universidad de Buenos Aires, pese a 
carecer de doctorado. (Solo conozco otros dos casos de este tipo.) 

En una epoca de especializacion excesiva, la variedad de los temas 
de investigacion que abordo Osvaldo en el curso de casi medio siglo 
asombra, admira y gratifica. Hizo paleontologla, citogenetica, genetica 
de poblaciones, herpetologla, sistematica, biofilosofia y mucho mas. Es- 
tudio batracios, reptiles, roedores, marsupiales, murcielagos y muchos 
otros grupos, tanto vivos como fosiles, y siempre con la intencion de 
poner en descubierto sus relaciones de parentesco. Descubrio el pri¬ 
mer fosil sudamericano de reptil volador, y encontro que el numero de 
cromosomas de especies muy emparentadas de roedores puede va- 
riar tanto como de I 6 a 54. 

Lejos de ser un coleccionista de datos, Osvaldo trabajo a la luz de la 
teoria sintetica de la evolucion y de una filosofla naturalista. Estas le per- 
mitfan ubicar a todo bicho en un proceso historico y lo impulsaban a 
buscar nexos ocultos a simple vista. Tambien le sugerian buscar los 
mecanismos geneticos y ambientales de la evolucion, as! como recono- 
cer la emergence de nuevas propiedades y pautas. 

Osvaldo trabajo intensa y felizmente, as! como con enorme exito, 
en la Universidad de Buenos Aires desde 1960 hasta el golpe militar de 
1966. Este acontecimiento lo sorprendio en Harvard, donde trabajo en 
el famoso Museum of Comparative Zoology. All! me presento a dos 
grandes: George Gaylord Simpson, eminente paleontologo enamora- 
do de la Patagonia, y Ernst Mayr, uno de los arquitectos de la teoria 
sintetica de la evolucion y gran aficionado a la biofilosofia. 

Incapaz de hacerse complice de la dictadura militar, Osvaldo renun¬ 
cio a su catedra portena y paso a la Universidad Central de Venezuela. 
AquI organizo inmediatamente un equipo de investigaciones en biolo- 
gla tropical. La universidad no quiso retenerlo, con el pretexto que ca- 
recla de doctorado. Ya se sabe que los diplomas valen mas que los 
descubrimientos y la obra de formacion de investigadores jovenes. Tam¬ 
bien se sabe que un investigador autentico y carismatico se rodea de 
jovenes capaces y ambiciosos, y hace sombra a quienes profesan o po- 
litiquean sin investigar. Osvaldo no tuvo dificultad en ser invitado a la 
Universidad de Londres, donde al cabo de pocos meses lo nombraron 
doctor en ciencias. 

Para entonces habla subido en Chile el gobierno socialista de Sal¬ 
vador Allende. Osvaldo ofrecio inmediatamente sus servicios y fue 
contratado por la Universidad Austral de Chile, en Valdivia. Una vez mas 
se puso a organizar un laboratorio. Cuando ocurrio el golpe militar del 
general Pinochet, Osvaldo fue arrestado y preso en la siniestra DIN. Le 
salvo la vida una intervencion de la Organizacion de los Esta- 
dos Americanos. 

De Chile Osvaldo regreso a Buenos Aires. Al poco tiempo, al en- 
durecerse el regimen peronista, tuvo que volver a emigrar. Esta vez fue 
a la Universidad de Los Andes, en Merida, Venezuela. Poco despues 
paso a la Universidad Simon Bolivar, institucion de corte moderno fun- 
dada por el filosofo Mayz Vallenilla, donde Osvaldo fue feliz y producti¬ 
ve durante ocho ahos. 

En cuanto se restablecio el regimen constitucional en su patria, 
Osvaldo no dudo en regresar a ella. Reincorporado a la Facultad de 
Ciencias Exactas y Naturales de Buenos Aires en 1984, Osvaldo inves- 
tigo, organizo y enseho en ella durante los ultimos ocho ahos de su 
vida. Durante ese periodo fue incorporado a la Academia de Ciencias 
de los EE. UU. Ya antes habla sido electo miembro correspondiente de 
la Academia de Ciencias de la URSS. 

Pero esta actividad no lo colma, tanto mas por cuanto la Facultad de 
Ciencias Exactas y Naturales de Buenos Aires no lo provee de recursos 
para la investigacion. Osvaldo pasa un ano en la Universidad Autonoma 
de Barcelona, y medio en el Museo de Ciencias Naturales de Madrid. 
En ambas instituciones obtiene el apoyo pecuniario y administrative que 
le negaran las autoridades de su propia facultad. 

Debido a sus sucesivos traslados y migraciones, Osvaldo se carac- 
terizo a si mismo como biologo itinerante. El nomadismo es interesan- 
te para un teorico y, aun mas, para un historiador. Pero es muy frustran- 


te para un investigador de laboratorio o de campo. Cada vez que cam- 
bia de lugar, sobre todo en un continente donde casi todo queda por 
hacer, el investigador debe insertarse en una nueva red, formar un nue- 
vo equipo de colaboradores, montar un laboratorio, y lidiar para con- 
seguir recursos, sobre todo cuando estos son escasos. Una persona 
con menos optimismo y energla que Osvaldo se habrla descorazona- 
do. En su caso, todo desaflo tenia respuesta. Por este motivo nunca se 
sintio desarraigado. 

Naturalmente, Osvaldo y su familia pagaron un alto precio por el 
estres constants tiempo perdido, enfermedades, trabajos inconclusos, 
bibliotecas dispersas, ahorros evaporados, etc. Pero sus disclpulos y 
colaboradores ganaron enormemente. Basta leer los nombres de los 
colaboradores de muchos de sus trabajos: argentinos, venezolanos, chi- 
lenos, norteamencanos, espanoles, etc. Osvaldo fue un sembrador en 
tierras diflciles, sujetas a sequlas pecuniarias y a tormentas pollticas. 

Adiferencia de la mayorla de sus colegas, pero al igual que George- 
Louis Buffon, Charles Darwin, Thomas y Julian Huxley, Santiago Ramon 
yCajal, Ernst Mayr, Theodosius Dobzhansky, Francisco Jose Ayala, Peter 
Medawar, Jacques Monod, y algun otro, Osvaldo Reig siempre se inte- 
reso profundamente por los problemas filosoficos de la biologla. Partici- 
po activamente en numerosas reuniones nacionales e internacionales 
de filosofla de la ciencia. 

Yotuve la gran fortuna de conocer a Osvaldo hacetres decadas, cuan¬ 
do, en companla de su mujer, Estela Santilli, asistio a mi curso de filosofla 
de la ciencia en la Universidad de Buenos Aires. Recuerdo nftidamente la 
pnmera vez que lo vi. Estaba de pie, al fondo del aula, con su gran cara 
redonda y sonriente, escuchando atentamente, para luego hacerme cor- 
tesmente alguna pregunta interesante y diflcil, pero nunca capciosa. Pre- 
guntaba para saber, no para hacerse notar ni para molestar. 

Pronto nos hicimos amigos. Yo iba a visitarlo a su maloliente labora¬ 
torio o a su minusculo apartamento. Estudiabamos y discutlamos libros 
y artlculos sobre metodologla y filosofla de la biologla. El ano siguiente 
me invito a impartir un seminario para sus estudiantes graduados, los 
cuales se destacaron mas tarde en la investigacion. Un ano mas tarde 
me expatrie, y desde entonces nos vimos esporadicamente en Boston, 
Montreal, Caracas o Buenos Aires. Pero nunca perdimos contacto epis- 
tolary telefonico. 

Osvaldo me enseho muchlsimo en el curso de una conversacion 
intermitente, mayormente epistolar, que duro tres decadas. Toda vez 
que me he topado con un problema biologico o biofilosofico, mi primer 
impulso ha sido consultar a Osvaldo. Este siempre encontro tiempo 
para corregir pacientemente mis burradas y para discutir nuestras des- 
avenencias filosoficas, que por cierto fueron solo una o dos. Sus cartas, 
provenientes de la Argentina, Venezuela, Chile, los EUA o Espana, esta- 
ban repletas de ideas sobre biologla, biofilosofia o polltica cientlfica. 

Osvaldo Reig (1929-1992) fue un esceptico constructive, optimista 
impenitente, entusiasta del enfoque cientlfico, enamorado de la natura- 
leza, pensador profundo, observador agudo, experimentador ingenio- 
so, hombre honesto a carta cabal, hombre generoso y afectuoso. Por 
anadidura fue un ciudadano del mundo con fuertes convicciones de- 
mocraticas, capaz de sacrificarse por ellas y, lo que es aun mas valioso, 
de trabajar incansablemente por ellas. 
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Una misma asociacion se Integra con elementos totalmente disimiles por su linaje. Un mamifero de la meseta 
patagonica, de abolengo neartico. incluira en su regimen alimentario normal a la perdiz de estirpe austroamericana, 
la cual lleva malofagos de matiz notogeico (emparentados con los del kiwi neocelandes). La charca vecina contiene 
copepodos de estirpe notogeicay subido matiz subantartico, conviviendo con ciclopidos de linaje holartico e invasores 
recientes junto a otros crustaceos de la misma familia que se ha n originado alii mismo. 

Raul Ringuelet, Rasgos fundamentales de la zoogeog rafia de la Argentina. 


En este ensayo, los autores estamos en una situacion solo un poco 
mejor que la del scholar del cuento de Borges La busquedadeAverroes, 
en el que el protagomsta trata de entender la diferencia entre tragedia y 
comedia sin saber lo que es el teatro. Nos referimos a que una com- 
prension profunda de la obra zoogeografica de Ringuelet requerirfa un 
conocimiento acabado de numerosos grupos de organismos, de las 
modificaciones taxonomicas que se han dado posteriormente, y de las 
modificaciones que ha sufrido el marco geologico. Los autores de este 
articulo pueden, en alguna medida, sostener personalmente, si fuera 
necesario, la amplitud y validez de los conocimientos de Ringuelet so- 
bre los crustaceos y sobre los peces de agua dulce y marinos de la 
Argentina. Aqul exponemos los resultados principales de su trabajo so¬ 
bre zoogeografia. Nuestro criterio ha sido comentar primero la magni- 
tud que creemos tiene la obra de Ringuelet, porque esta magnitud pue- 
de ser inesperada, y atribuirse a parcialidad de los autores (que en este 
articulo no la hay). Despues hacemos breves comentarios para presen- 
tar los trabajos zoogeograficos y transcribimos parrafos de esos traba- 
jos, seleccionados por su originalidad, pertinencia, novedad, o porque 
reflejan caracterlsticas metodologicas o intelectuales del autor. Natural- 
mente, solo son 'nunataks', picos elegidos aqul entre una obra conside¬ 
rable (Schnack, 1982; Freyre, 1983; Menni, 1983), y que es claro que 
no la muestran en su totalidad. En las citas no se han hecho modificacio¬ 
nes ortograficas ni gramaticales. Ringuelet usaba mayusculas para las 
categorlas taxonomicas castellanizadas, pero no seguimos ese criterio 
en nuestro texto. A la inversa, Ringuelet no usaba mayusculas para las 
divisiones zoogeograficas y nosotros si. Tambien en algunos contextos 
usaba dispersion como sinonimo de distribucion. Unas pocas cosas que 
nos parecieron especialmente importantes se han hecho notar con un 
tipo de letra diferente. 

La obra zoogeografica de Raul A. Ringuelet (Argentina, 1914-1982), 
en conjunto ocuparla un volumen de unas 400 paginas, sin contar ob- 
seiA'aciones sobre distribucion en trabajos mas generales. Esas paginas 
son de una extraordinaria densidad intelectual, y un resumen bastante 
breve de una concepcion original de como los organismos se distribu- 
yen en el ambito de la Argentina continental y, en algunos casos, en 
otras areas del continente. Esta concepcion, precedida por el analisis 
emplrico de muchos grupos, incluye de manera constructiva los apor- 
tes de los precursores, logrando una slntesis de enorme valor 
prospective, probada en la consistencia de sus esquemas con desarro- 
llos posteriores en grupos diversos. Segun el mismo (Ringuelet, 1961), 
influyeron en su obra (o los tomo en cuenta) Rudolf von Ihering, Carl y 
Rosa Eigenmann, E, L. Holmberg, E Lahille, R. Dabbene, R. C. Shannon, 
C. de Mello Leitao, A. Cabrera, J. Yepes y A. L. Cabrera. Por ejemplo, el 
primer mapa del trabajo de 1953 sobre los escorpiones [el texto dice 
numero 2, pero los mapas estan trastocados], senala, ademas de los 
nuevos llmites que el propone, los de Mello Leitao y los de Cabrera y 
Yepes. Ademas Ringuelet conoda detalladamente la base historica de la 


zoologla argentina, desde Azara y los cronistas a las grandes expedicio- 
nes europeas. 

Nos consta su consideracion por la obra de Delamare Deboutteville 
en crustaceos y de Richardson en sanguijuelas, y su pasion historica por 
los grandes del pasado, en particular por Darwin, Buffon, Azara y de 
Moussy. Pero era una caracterlstica importante de la personalidad de 
Ringuelet que se atenla fuertemente a los hechos, y evaluaba y sacaba 
un valor general, aun de breves informaciones o citas de cualquier au¬ 
tor, y solo referla las autoridades cuando las respetaba. Por algunos re- 
cuerdos personates, y alguna evidencia, nos parece que Ringuelet esti- 
maba la obra de Joaquin Frenguelli, un brillante cientlfico de mitad del 
siglo XX. Ringuelet expllcitamente uso el esquema de Frenguelli sobre 
las regiones naturales de la Argentina en la monografla sobre los opiliones, 
y le puso a su articulo sobre los Rasgos fundamentales de la Zoogeografia 
de la Argentina, semejante al que Frenguelli (1941) uso en Rasgospnnei- 
pa/es de fitogeografia argentina. En la consideracion del marco geografi- 
co, Ringuelet fue fiel a sus ralces francesas, y le gustaba la Description 
geographique et statistique dela Confederation Argentine, que Martin de 
Moussy publico entre I 860 y 1864. 

Aunque no faltan elementos teoricos en su formacion, la idea o los 
sistemas zoogeograficos de Ringuelet devienen, mas que de la aplica- 
cion de una metodologla o de unateorla, de la slntesis del conocimien¬ 
to emplrico de numerosos grupos en los que realizo una considerable 
tarea de investigacion original. Aunque en esta epoca puede parecer 
raro, Ringuelet fue un especialista reconocido en varios grupos de orga¬ 
nismos. En hirudlneos era en ese momento uno de los pocos del mun- 
do, Trato la taxonomla de estos vermes en America del Sur, America 
Central y los EUA. El 29 de marzo de 1976, el eminente hirudinologo 
australiano L. R. Richardson le escribio una carta, de la que transcribimos 
algunos parrafos, porque ponen de relieve la extension del trabajo de 
Ringuelet y algunos rasgos que creemos destacables, en particular su 
originalidad y su persistencia en llevar hasta el final el proceso analltico. 
Y tambien como un elogio a Richardson, porque la carta es de una 
generosidad poco comun y muestra, a nuestro modo de ver, un delica- 
do placer en compartir su autoridad personal con los logros de otro. 

My Dear Colleague: lam delighted to have received the copies of your 
two excellent papers.,. They have been read and reread, and / congratulate 
you most warmly on the excellence ofyour re-ordenng of the aquatic and 
terrestrialleeches of the Amencas. Your great step forward... substantiates 
my previous considered opinion which / expressed as your manyyears of 
consdentious researches ha vingprovided in the leeches of South America, 
the only comprehensive understanding of any regional leech fauna. You 
have now extended this to North Amenca. 

You have setbyexampie, a standard which workers in other parts of 
the world must follow. 

/ am richly rewarded that you have found zoological values in the 
pnneip/es which / proposed,I knew you will be well aware that I felt hesitant 
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in bringing forward such pnncip/es; but equally, you have shown that these 
are workable. I am grateful to you for this. 

Ds una manera mas indirecta, es posible evaluar la incidencia de la 
obra de Ringuelet en su epoca, por como son incluidos sus resultados 
en el extenso trabajo de Rapoport (1968) sobre A/gunos problemas 
biogeograficos del Nuevo Mundo con especial referenda a la region 
Neotropical, que considera una amplisima bibliografla. Incluimos aquiuno 
de los mapas de Rapoport (Fig. I), que muestra la conception de diver- 
sos autores sobre la position del llmite entre las subregiones Guayano- 
brasilena y Andino-patagonica. Rapoport sostuvo que era probable que, 
completada para otros grupos, la clasificacion en diferentes ‘estirpes’ 
propuesta por Ringuelet para los peces de agua dulce, fuera aplicable a 
toda la region Neotropical. Tambien comento que Ringuelet habia agre- 
gado un grupo faunlstico mas (Andino), a los dos reconocidos por los 
autores clasicos, y que indudablemente fue Ringuelet (1955) quien defi- 
n/o y delimits con mayor precision [la subregion Araucana] en un excelen- 
te trabajo de sintesis. 

Ringuelet sostuvo que todos los grupos de organismos tenian valor 
zoogeografico, y puede decirse que el incluyo los opiliones, los 
hirudineos, los escorpiones y los copepodos en la zoogeografia argen- 
tina y, a traves de sus disclpulos, otros como las tecamebas y los crusta- 
ceos hipogeos. 

Por su amplia formacion naturalistica, por su insistencia en los he- 
chos, y por aptitudes analiticas que creemos excepcionales, Ringuelet 
era un ecologo natural. No es de extranar que sus concepciones 
zoogeograficas esten muy imbuidas de elementos ecologicos, especial- 
mente una permanente consideration de los limites fisiologicos de los 
organismos individuates o de las faunas. Esto ligo siempre las ideas de 
Ringuelet a los aspectos funcionales del paisaje y al sustrato geologico, 
sin limitar de manera alguna su valoracion de la historia. 

La primera mention explicita de la zoogeografia en un tltulo de 
Ringuelet es en la Sinopsis sistematica y zoogeografica de los Hirudineos 
de la Argentina, Brasil, Chile, Paraguay y Uruguay (1944). Este trabajo 
estuvo precedido por otros cinco sobre el tema, y serla continuado con 
38 en anos siguientes, incluyendo material de lugares muy alejados de 
la Argentina, como las islas Juan Fernandez, o particulares, como el lago 
Titicaca. Mencionamos esto porque el dominio de Ringuelet de varios 
grupos era ampliamente conocido en la comunidad cientlfica, y mucha 
gente, profesional o no, le enviaba materiales. 

En 1953 publico Geonemia de los escorpiones en la Argentina y las 
divisiones zoogeograficas basadas en su distribucion. Este trabajo tiene el 
interes particular que puede contrastarse con los mas recientes de Maury 
(1979), y verificar como las conclusiones de Ringuelet se modificaban 
en cuestiones de detalle o en la precision alcanzada a medida que apa- 
reclan nuevos materiales. Aparte del mapa de las provincias y distritos, 
Ringuelet mcluye otro con los limites de distribucion de algunos gene- 
ros y localidades puntuales de algunas especies. Esto mostrarla, si hicie- 
ra falta, que sus conclusiones estaban cuidadosamente construidas so¬ 
bre una base emplrica amplia. 

En 1955, Ringuelet concreto su vision del oeste de Patagonia, en 
Vinculaciones faunisticas de la zona boscosa del Nahuel Huapiy el dominio 
zoogeograficoAustralcordillerano. Confirmando b que dijimos, mencio- 
na nueve autores que trataron la zoogeografia de Argentina, indicando 
que la mayorla se basa en los mamlferos, menos un ensayo de FHolmberg 
con ejemplos de insectos. Considera 'prematuro' el ensayo de Deletang, 
pero 'notable' el catalogo de las aves de Dabbene. En ese momento 
pensabaque: Por el momento no es posible determinaren su conjunto las 
areas biotic as (ode las zonas de vida, o como quiera llamarselas) aunando 
en un solo conjunto fauna y flora, pero no es desatinado, en mi opinion, 
imciar un esbozo parcial... En el parrafo siguiente escribla: ...en un pano¬ 
rama integral de la zoogeografia esnecesano recurrira los factor es hist on- 
cos, esto es a la historia geologica y paleoclimatica, para poder expflcar 
multiples aparentes incongruencias en la distribucion actual". Sobre este 
tema Margalef (1991) escnbio: Desanima tenerque reconocer que la 
complicacion y las aparentes incongruencias en la distribucion actual de 



Fig. 1 . Diferencias historicas en la delimitation de las subregiones Guayano-brasilena y 
Andino-patagonica. Modificado de Rapoport (1968). 


plantas yanimales es talque, a pn'mera vista, parece que no hay grand es 
esperanzas de desentrahar to ocurrido. El mismo ano, Crisci etai (1991) 
sostuvieron que aunque es val'ido investigar la existencia de un patron 
unico de retaciones entre las areas de endemismo, no se to puede aceptar 
como una presuncion a priori del anatisis, b que es decir que puede ser 
que haya un modelo del mundo, pero que quiza no pueda descubrirse. 

Ringuelet tambien sostiene que [n]o todos los factores ecologicosy 
biocenologicos actuales son capaces de explicarla distribucion de talo cual 
grupo, y da como ejemplo que /a existencia histohca dezorros en Malvinas 
plantea un problema insoluble [si no se apela] a los factores histoncos. 
Tambien menciona de pasada (y es un pequeno tema reiterado), que 
los limites de los dominios nopuedenser trazados de manera inflexible, 
pues es evidente que no fa flan los 'engranajes', las ienguas' y las islas'. 

En este trabajo, fundamenta b que denomino dominio Austral 
Cordillerano, indicando que coincide con la Notohllea o provincia 
Subantartica de los botanicos. Como es habitual, dedica cierto espacio al 
clima de la region, notando que A medidaquese avanzahadaelsur, elnivel 
altitudinal de la 'selva ‘ australcordilleranavadescendiendo, y las a/turasde la 
cordillera mas alia de unos1600metus s.n.m. enNeuquen yde unos600m 
s.n.m. en Tierra del Fuego tienen condidones ambiertales diferentes. Reina 
aqui un dima fno yseco, verdaderodima de montaha... No volvio a tratar 
este punto, pero escribio: Sinpretendersinorozar eltema, es posible que un 
estudio detenido y datos documentales mas nutndos IIeven a separar y distin- 
guir una fauna deakura de la cordillera patagonica, siacaso relacionada con la 
del dominio andino. An males distirdvos de esta area montahosa podnan con- 
siderarse el huemul (aunque frecuenta en inviemo los va/les arbo/ados), y sin 
dud a a insectos como el acridio Nahue/ia, ciertas lagartijas. 

El siguiente parrafo pone en evidencia el interes de Ringuelet por 
los aspectos ecologicos: Natura/mente que las comunidad es mas conspi- 
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cuas del area boscosa nahue/huaplensesonaquel/as de superficie re/acio- 
nadascon la vegetation, yasiesquealestratoarboreopertenecenaque- 
l/as asociaeiones integradas por insectos foUvoros yxilofagos que dan un 
se/lo peculiar a la fauna 'notohilica', con la que estan interne!ationados los 
carpinteros, los tiranidos, y otras aves. Pern no menos distirtivas son las 
comunidades criptozoicas for mad as por peculiar!simos Carabidos 
predadores, OpiUones, Oniscoideos, Oligoquetos temco/as, etc. Hasta/a 
fecha no contamos con ninguna investigation biocenologica queperm'ita 
una vision mas amena ycierta de la fauna, para substituir las arid as listas 
que no dicen nada sobre la composition de las comunidades. 

Antes de considerar en detalle los diferentes grupos de organismos 
que se encuentran en el dominio, concluye: Un rasgo notabiHsimo de la 
fauna australcordillerana, que tambien tiene en mucho menor grado la 
fauna propiamente patagomca, es elde estar relacionada con la de Nueva 
Zelandia, Australia y Tasmania (Moluscos, OUgoquetos, Opi/bnes, Insec¬ 
tos, etc.)...En este sentido es una fauna austral' calificada no muy 
impropiamente de antartica por su origen. Tambien es innegable que se 
hallan element os brasilicos o tropic ales, y mas aim, de lejano abolengo 
gondwamco, yfinalmente, otros de on gen daramente ho/artico. 

Los conceptos de 'abolengo' y ‘estirpe’, propuestos por Ringuelet, 
fueron precisados por Reig (1981). Abolengo' es la afinidad entre gru- 
pos de organismos o taxones, determinada por su comunidad de ori¬ 
gen geografico y su historia evolutiva comun, durante un periodo origi¬ 
nal de su evolucion biogeografica. La afinidad por abolengo es inde- 
pendiente de la distribucion actual de los grupos pertinentes. Segun Reig 
(1981), el termino 'estirpe' se refiere a un grupo determinado de orga¬ 
nismos, que constituyen un elemento discreto de una fauna, por su 
comunidad de origen y de historia geografico-evolutiva (abolengo). 

No es posible transcribir aquf el analisis faunfstico, que es de una pre¬ 
cision y amplitud que implican una familiaridad notable con la fauna real y 
con las fuentes documentales. En este analisis Ringuelet considera todas 
las dases de vertebrados, los coleopteros, de los que preparo una lista 
critica, y bs lepidopteros, de los que preparo otra basada en'sus propios 
materiales (con la colaboracion de R. N. Orfila y M. J. Viana). De los lepi¬ 
dopteros dice que: Se han cazado muchas especies de Geometridospero 
todavia no se ha publicado nada sobre e/los, y en la lista, preparada solo 
parafundamentar un trabajo zoogeografico, aparecen 22 especies de esta 
familia. Analiza tambien los miriapodos, los crustaceos, los aracnidos, los 
anelidos y los moluscos. Sobre casi todos ellos hayobservaciones origina¬ 
tes y las referencias incluyen once trabajos propios. 

El mismo aho 1955, Ringuelet publico, apoyandose en gran medi- 
da en el trabajo anterior, uno sobre la Ubicacion zoogeografica de las 
is/as Malvinas, caracterizado por lo que en ingles se define como scholar¬ 
ship, en el sentido de estudio serio y exacto, y por una erudicion al 
borde de lo exotico (cf. Gould, 1987). Antes de tratar la fauna terrestre, 
Ringuelet establece que ...la fauna marina de Malvinas ha quedado sin 
discus/ones como siendo fundamentalmente la misma que la del resto del 
shelf patagonico, en una umca y misma area, y esto nos exduye de una 
discusion a fondo. Excluirse de una discusion a fondo, significaba para 
Ringuelet hacer en tres o cuatro paginas, una revision historica critica de 
la zoogeografia marina del Atlantico Sur, que no solo incluye sorpresas 
aun para un investigador familiarizado con el tema, sino que ademas 
informa que: Incidenta/mente, debese a DoelloJurado (/ 918:47) haber 
evidenciado en forma coherente la penetration en profundidad de la fauna 
magallanica en la pro/inda argentna ... esta iengua' magallanica no ha 
tenido hasta ahora su traduccion en la demarcation septentrional de la 
provincia magallanica. Para la ubicacion zoogeografica de las islas, 
Ringuelet trata, ademas los mamiferos y las aves, los insectos, los arac¬ 
nidos, los crustaceos oniscoideos, los oligoquetos y los moluscos te- 
rrestres, y los moluscos, oligoquetos, crustaceos y peces dulceacuicolas, 
y nota que hay referencias imprecisas sobre rotiferos. Provee una tabla 
de endemismos, y concluye que hay una relacion evidente de las Malvinas 
con el dominio Austral Cordillerano, especialmente con su parte Sur, y 
que dado el elevado grado de endemismo les corresponde un distrito 
Malvinense, que seria valido tambien para la fauna marina. Ademas de 


esta, hay una relacion ‘mas laxa' de la fauna de las Malvinas con las islas 
subantarticas visible por ejemp/o[er\] lapresenciadelcoleopteroestafilfnido 
Antarctophytosus y una serie de formas ‘subantarbdas' comunes a Malvinas, 
el extremo sur de America, una o mas is/as subantarticas ya veces presen- 
tes en la Antartda misma (Copepodos Boeckella, Pseudoboeckefia y 
Parabroteas, Colembolos como Crytopygus, Aves). Trata despues el origen 
de la fauna malvinense y su poblamiento, la desaparicion de los arboles, 
y los factores geologicos y climaticos. Tanto en esta como en la seccion 
particular sobre los mamrferos, trata con mucho detalle el tema del zo- 
rro de Malvinas, mostrando una notable familiaridad con los textos de 
los grandes viajeros y exploradores. De los comentarios ecologicos nos 
parece de interes el siguiente: Un hecho tambien llamativoeslapresen- 
da en el archipielago de algunos generos acantonados a lo largo de la cor¬ 
dillera andina tanto en el dominio and!no como australcordillerano, como 
son Yramea entre los lepidopteros, Amathynetes y Falklandius entre los 
coleopteros. Se ha dicho de artrdpodos terrestres como Stybniscus que son 
propios deck mas fnosyhumedos, que, cuando pueblan terras favorecidas 
de dima mas ca/ido y menos humedo se hacen formas de mon tan a. No se 
silo irrverso essostenib/e. 

Sobre los aracnidos del orden Opiliones publico I 5 trabajos, y una 
monografla, Los aracnidos argentnos delorden OpfonestRinguelet, 1959) 
que incluye un capltulo zoogeografico de 39 paginas. En este capitulo 
trata separadamente: a) algunos principios generates, b) los factores his- 
toricos o geologicos de la distribucion, c) los factores ecologicos, d) la 
geonemia de las especies argentinas, e) las faunas locales, f) los territo¬ 
ries zoogeograficos determinados por la opiliofauna, g) la congruencia 
de las zonas opiliologicas con los territories geograficos determinados 
por otros animates y h) las vinculaciones de la opiliofauna argentina con 
las de otras regiones del planeta. Los detallados mapas que muestran 
jerarquicamente desde distribuciones mundiales globales a zonas de 
endemismo reducidas, se parecen mucho, a pesar de cierta pobreza 
grafica, a los usados en los trabajos mas recientes. Esta modernidad es 
tambien visible en el uso amplio de mapas de proyeccion polar que 
utilizo en la descripcion de las relaciones de la fauna de Patagonia y 
Malvinas en el trabajo sobre las islas ( Ubicacion zoogeografica de las islas 
Malvinas, 1955b) (Figs. 2 y 3). 

En a) Ringuelet sostiene que Las comunidades actua/es de una re¬ 
gion terrestre se han equilibrado y establecido despues de una se/eccion 



Fig. 2. Distribucion geografica del genero Pseudoboeckella. Chile desde 33° 5 Santa 
Cruz, Tierra del Fuego, Malvinas, Georgias del Sur, Tierra de Graham, islas Kerguelen, 
Marion, Heard y Macquarie. Segun Ringuelet (1955b). 
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Fig. 3. Distribucion geografca del genera Boeckella. Altiplano boliviano, Chile, Argen¬ 
tina (dominios Andino, Austral-cordillerano, Patagomco y parte del Pampasico), islas 
Georgias del Sur, Nueva Zelanda y Australia, Segun Ringuelet (1955b). 


compteja, y que la distribution de cualquier animal depende de determinan- 
tes paleocorologicas, de la eficacia de los medios de dispersion, de determi- 
nantes ecologicas y de relaciones de competencia y complementacion 
(biocenologicas). No es de extranar, dada la concepcion sintetica de la 
zoogeografia de Ringuelet, que su criterio no fuera historico puro o 
filogenetico puro, aunque siempre se intereso en las relaciones 
filogeneticas, y la sola consideracion de los puntos g) y h) prueba una 
vision moderna que de todas maneras no tenemos por que exigirle. 

Segun Ringuelet ...losfadoresambientalespermitenonolapresen- 
cia de las especies estenotopas segun su tolerancia, yes presumible que 
una consideracion primaria de los ambient es fisicos ya nos orienta con mas 
o menos exact/tud en la dehmitacion de areas con fauna de distinta / 
peculiar composicidn. Esta vision global, naturalistica en el sentido de 
Margalef (1991: 19), de la insercion de las comunidades en el paisaje, es 
aun mas explicita unos anos despues (Ringuelet, 1961): Es necesario 
recalcar que los Ifmites faunisticos no pueden esterfundamentalmente 
divorciadosdeloslimitesnaturaJesdeterminadosporrasgosgeomorfologicos 
o por los gruesos car aster es de la vegetacbn, que aI fin de cuentas reflejan 
las condiciones ecologicas predominantes. 

En d punto b), sobre los facto res geologicos, Ringuelet detalla la 
geologla historica y presente del territorio argentino, Usa como marco 
el esquema de Frenguelli (1946), que en cuanto a la fciografia general 
no ha sido muy modificado por los trabajos recientes. Respecto a 
Gondwana, escribe que losbecbosconocldossena/an un vasto conjunto 
ter rest re con relaciones muyestrechas, floristicas yfaunfsticas. 

Una de sus conclusiones, es que E! esbozode historia paleogeografica 
argent ina hace ver la razon de que en nuestra fauna sea posib/e rastrear 
con mas o menos certeza las dos cepas faunfsticas fundamentales: los e/e- 
mentosbr is unos deiejano abolengo gondwanico yotros mas nuevos, 

y los etementos austral es o antarticos, con vlnculaciones mucho mas mo- 
dernas con las faunas australiana. tasmaniana y neocelandesa. Esta ulti¬ 
ma cepapuebla como residuo parte de Patagonia, pero ha avanzado mu¬ 
cho mas at node, y con caracter de relicto es distintiva del dominio 
zoogeografico Austral Cordillerano. En la fauna argent ina actual figura otra 
importante contribudon septentrional: los am males de abolengo neartico... 
Otra conclusion, que no ha adquirido la difusion que debiera, es que 
...to real es que los factores geologicos y elcuadro pa/eogeografico que el los 
dibujan con mas o menos cedeza, explican la fisonomfa de la fauna de los 


territorios zoogeograficos actuates de la Argentina. Sobre esto escribio un 
largo articulo, Los factores historicos o geologicos en la Zoogeografia de la 
Argentina (Ringuelet, 1956) que, dada la naturaleza de la publicacion, 
prueba hasta que punto era generoso con sus conocimientos. Este tra- 
bajo carece de equivalentes recientes. Dejando de lado que gran parte 
de la geologia alii expuesta ha sido superada (A. L. Cione, com. pers ), 
es de interes ver como el texto considera primero causales de disper¬ 
sion de manera tipicamente darwiniana (con algunas reservas), pero 
trata despues lo que ahora llamarfamos eventos vicariantes, sostenien- 
do que Casi todo tipo de distribucion discontinua arealogeografica en el 
territorio argentino, poramba de la espeo'e, es indido de cambios fisograficos 
o de c/ima en el pasado, o mejor die ho, los cambios conocidos son los uni- 
cos que nos dan informacion util para explicar esta distribucion satteada. 
Se muestra explicitamente interesado en las teorias de Wegener y du 
Toit, y considera que los factores historicos explican la existencia degru- 
pos que llamamos de lejano abolengo gondwanico, iguales en Argentina, 
sur de Africa, Australia y/o Nueva Zelandia, y tambien los que adaran la 
existencia degeneros iderticos y hasta degrupos de especies vecinas en la 
Patagonia and ina, sur de Chile, y en Australia y/o Nueva Zelandia. En el 
parrafo siguiente defiende esta posicion, sosteniendo que Claro esta que 
esta similitudpuede interpretarse de otras maneras, como meros casos de 
convergencia ocupando habitatsparecidos. Sin embargo, un mismogenero 
australiano o neocetandes y chileno-argentino (o aun dos muy semejantes 
en cad a parte) plantea disyuntivas no facilmente so/ucionab/es por aque- 
Hos naturalistas que niegan vinculaciones material es efectivas, y que sostie - 
nen un fijismo de la faz de la tierra desde los tempos mas remotos. Tendre- 
mos que admitir que las especies de una yotra parte, del mismo genero, 
tienen diferente origen. Parece algo sumamente improbable. 

Es llamativo que despues de estas consideraciones, que desde una 
vision actual podriamos considerar ortodoxas, duda de la posibilidad de 
que todogrupo taxonomico de distribucion discontinua, representa un res- 
to de una fauna de distribucion antes mundial. Puede diferirse de Ringuelet, 
pero habra que aceptar que sus razones son muy originales: Se llega al 
absurdo de que todos losgrupos, como ordenes, familias, tribus yaun mu- 
chos generos, habrfan ocupado la superficie ter rest re enter a. Siendo asi, 
seria el caso de creer que la superficie delglobo tenia condiciones amb/en - 
tales muy similares y uniformes, o bien creer que todos los animal es eran 
exageradamente euritopos. Pero como la estenotopia es un fendmeno co- 
mente en la actualidad, tendrfamos quepensarque el mecanismo de adap- 
tacion animal ha cambiando fundamentalmente, que es un fendmeno ad¬ 
quirido en epocas geobgicamente recientes. 

B tratamiento de los factores ecologicos en el punto c) refleja un 
profundo conocimiento empirico del grupo, presentado en un sofisticado 
marco conceptual de los tipos de habitat, Concluye que todos los opiliones 
son estenoicos y estenotopos, y que no hay ninguna especie cosmopolita 
o ubicuitaria. Como corolario de esto y de otras consideraciones, escribe 
[y notese como la ecologia es subordinada a la historia] que en los opiliones 
..la determinante ecobgca es de fundamentalimportanciay/a que moldea 
la distnbucion actual, sobre todo en escala microgeografica. La presencia de 
Acropsopiho yde los Tnaeononychidae en nuestro pais se debe a factores 
historicos o geologicos, pues son gruposde abolengo gondwanico, pero su 
distribucion actual esta Ugada a factores ecologicos. 

En Ringuelet las explicaciones no eran una peticion de principio, 
estaban fundamentadas. Asi la cita sigue: Un rasgo notorio del dima de 
Argentina es la existencia de doszonas con precipitaciones intensas yam- 
p/iamente separadas: Misiones, en el rincon nordeste, y la cordillera 
patagonico-fueguina, en angosta faja hacia el sur. La distribucion de las 
isoyetasylaszonas dimaticas, porsu influencia sobre el tapz vegetal tam¬ 
bien interesan en la corologfa opiliologica, pues en las extensas zonas de 
dima arido o semiando fattan estos animal es. Sisuperponemos un mapa 
con las areas donde existen opiliones en la Argentina sobre otro donde 
marcamos la precipitacion media anual, et resultado es que estos animates 
fait an en todo el terntono con menos de 400mm de Huvia anual. 

En el punto f) Ringuelet trata la coincidencia de la zoogeografia de 
los opiliones con las de otros gaipos, notando que aunque No es po- 
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sible pretender que el area de dispersion de cada grupo zoologico 
mas o menos restringido coincida con toda exactitud... [con la de 
otros]... existe una sorprendente superposition o coincidencia entre la de 
/os opilionesy/a de otrosgrupos de invertebradosy vertebrados. 

Poco antes Ringuelet habia propuesto el dominio Austral 
Cordillerano. Aqui considera que /a congruentia de ta zona opiliologica 
austral-cordillerana yet area de dispersion de otos numerosos grupos de 
animates, desde mamiferos a mo/uscos y o/igoquetos que habitan etambito 
boscoso de ia cordillera patagonica desde Neuquen a Fuegia, es extraordi¬ 
nary. Demuestra que existe una innegable unid'ad faunistica, sumadaata 
unidad ambient al y botanica, a lo largo de toda esa faja, y que esa fauna 
forma un conjurtto distintivo/unto con la de/surchi/eno boscoso, pero que 
es formatmente distmta de ta fauna de ta Patagonia extra-andina...Esta 
unidad... esta demostrada porta geonemia ye/endemismo de o/igoquetos 
terricotas, crustaceos on/scoideos, insectos, especialmente coteopteros, 
dipteros, lepddpteros, opil/ones, avesymamiferos, para citaralgunosgru¬ 
pos animates. Tat dominio, cuya fauna ostenta una notabilisima relation 
con las de Australia, Tasmania, ysobretodo con NuevaZetandia, tieneen 
parte etcaracterde reticto. 

Segun Ringuelet, los opiliones de la Argentina estan relacionados 
con los de diversos lugares del mundo. Las vinculaciones continentales 
son dos. La primera consiste en las retaciones mmediatas con la opiliofauna 
guayano-brasi/eha, esdetir, con opiliones del Brasil, Paraguay, estede Bo¬ 
livia y Uruguay. Demostrada por ta simi/itud de Patpatores Gagrethnae, 
Coetopyginae, muchos generos de Pachyhnae, a/gunosde Gonyleptinae y 
los Cosmet/dae. La segunda consiste en las retaciones con ta opiliofauna 
surchi/ena, mediante los generos y especies austrat<ordilleranos que for- 
man conjuntamente una sola unidad faunistica. 

Las vinculaciones extracontinentales ponen de relieve hechos nota¬ 
bles de distribucion discontinua, de tres tipos: 

/. Retaciones con ta opiliofauna de la region mdomalaya o region orien¬ 
tal. Evidenoada por la presenaa de Gagrethnae, subfamiha restnngida a 
esa region ya ta neotropica. 

II. Con et Africa detSur, porta distnbucion de losAcropsopilionidae y 
especia/mente etgenero Ceratomontia (Triaenonynichidae) 

III. Con Australia y Nueva Zetandia, por ta distribucion de 
AcropsopiUonidos yde generos mas vecinosa Triaenonyx. 

Despues de mencionar que estas vinculaciones se hablan observa- 
do en otros grupos muchos arios antes, Ringuelet concluye que los gru¬ 
pos notoge/cos, que llarro deabotengogondwanico, comoAcropsop/lionidos 
/ Trienoniquidos, repiten con mayor o me nor exactitud ta distribution 
discontinua de las Ratidas, los langostinos de agua du/ce, Parastacidos, y 
las tombrices de tierra AcantodriUnas. La presencia de Triaenonyx en el 
domino austraJoordillerano, ydegeneros relacionables enAustralia y Nueva 
Zeland a, es paraleta cone!casode generos mu yd versos, de Oigoquetos, 
Araneidas, Copepodos dulceacuicolas, Dipteros, Mo/uscos. 

Uno de nosotros comento hace muchos anos (Menni, 1983), que 
estos 'tipos de distribucion' de Ringuelet se paredan a los trazos gene- 
ralizados de Croizat. 

Ringuelet conoda profundamente los crustaceos, y trabajo en 
copepodos, cladoceros y argulidos. Hace medio siglo analizo la toleran- 
cia de varias especies de copepodos a varios factores ambientales, en- 
tendiendo, como hizo siempre, que las causas de las distribuciones de- 
bian ser examinadas. No es criticable que en esa epoca Ringuelet viera 
los procesos zoogeograficos muy relacionados con los factores 
ecologicos, y siempre distinguio causales historicas, filogeneticas, 
ecologicas y biocenologicas, entendiendo por estas ultimas las resultan- 
tes de la interaccion de los organismos, 

Al menos en parte, de su familiaridad con los microcrustaceos deri- 
vo a la limnologla. Trabajo especialmente en las lagunas pampasicas, 
lagos de tercer orden comunes en las planicies argentinas entre 34° y 
39° S, Sobre la zoogeografia de esta area insistio, siguiendo ideas de 
Mac Donagh, en que la distribucion de numerosos organismos, en par¬ 
ticular los peces, no coincidia con la morfologla actual de las cuencas 
hidrograficas, y que esa distribucion se habia establecido segun condi- 


ciones del pasado. A partir de esta generalization, demostro que la lla- 
nura bonaerense conformaba un ecotono gigantesco, que deriva de 
una desertizacion progresiva, que implica una retraction faunistica, y 
que en el presente los factores que regulan el empobrecimiento hacia 
el Sur son la diminution de la temperatura y las salinidades elevadas, 
Analisis cuantitativos recientes han confirmado la correlation de la ri- 
queza de especies con la temperatura. La salinidad aparece como un 
factor fragmentado, pero aunque no actue linealmente no puede des- 
conocerse su influencia. 

Desde un punto de vista historico considera que la ‘fauna paranense’ 
se extendla mucho mas al Sur en el pasado, y que la presencia de 
Gymnocharacinus bergi, un pez caracido endemico de una aislada me- 
seta patagonica, era una demostracion de ese proceso, lo mismo que 
los Cheirodon endemicos de Chile. 

Concomitantemente, demostro que el dominio Subtropical alcan- 
zaba mas al sur de lo sostenido de manera habitual. En la demostracion 
del empobrecimiento faunlstico, introdujo el uso de indices de diversi- 
dad como indicadores de los cambios en las comunidades a lo largo de 
gradientes geograficos, y -creemos que de manera independiente- los 
uso para comparar comunidades del pasado con las del presente 
(Ringuelet, 1978a). Sobre el ecotono subtropical pampasico publico dos 
trabajos sinopticos, Dinamismo histonco de la fauna brasihca en ta Argen¬ 
tina (1978a) y El ecotono faunistico subtropicat-pampasico ysus cambios 
historicos( 1981). 

Ringuelet trato con mucho detalle la distribucion de los peces de agua 
dulce de la Argentina, en particular en la seccion sobre zoogeografia del 
volumen publicado en 1967 con Aramburu y Alonso de Aramburu, Los 
peces argentinos de agua du/ce, y en un extenso articulo sobre la 
Zoogeografia yecobgia de los peces de aguas continentales de la Argentina 
y consideraciones sobre las areas ictidogicasde AmericadelSur{ 1975). No 
es exagerado decir que la gran mayoria de los trabajos sobre distribucion 
o ecologia de los peces de agua dulce publicados desde los anos 60 en 
adelante, son un corolario del sistema desarrollado en esta publication. 

Era una faceta interesante de Ringuelet, el que nunca desdeno el 
llevar el conocimiento a todos los tipos de ambientes, y su obra de 
divulgation, que no comentaremos aqui, es enorme. La mencionamos, 
porque una sinopsis de la Zoogeografia de los peces pampasicosiue pu- 
blicada en un Boletin, bastante informal, de la Direccion de Recursos 
Pesqueros de la provincia de Buenos Aires, en el que solia tratar temas 
que muchos no hubieran desdehado para un trabajo original; por ejem- 
plo, las primeras estimaciones de la biomasa de macrofitos lagunares. 

En este trabajo, repite ideas que habia expuesto en el de 1967, y 
que son el nucleo de su conception de la ictiogeografica pampasica: 
que los peces de la provincia de Buenos Aires de cuatquier naturaleza 
que sean los ambientes donde viven (lagunas, charcas, arroyosyrios) son 
paranenses y de aguas calido-templadas, que no es asi con la ictiofauna 
del rio Colorado y la del Sur de Rio Negro que es patagonica; que la 
fauna de peces paranenses se extiende hasta el sistema de Sierra de la 
Ventana, y que las diferentes cuencas hidrograficas de la provincia de 
Buenos Aires, aun las aisladas, tienen la misma fauna. Considera que 
hay un gradiente de diminution evidente en el numero de especies 
hacia el sur y el oeste, y lo sostiene con que el madrejon Don Felipe, 
cerca de Santa Fe (con unas pocas hectareas) tiene 52 especies de pe¬ 
ces, en tanto la laguna de Chascomus (con mas de 3000 ha)tiene 23, el 
Carpincho, sobre las cabeceras del Salado unas 12, Alsina 10, Cochico 
ocho y la Encadenada del Norte, al sur de las Sierras Meridionales, solo 
cuatro especies. Muchos de estos datos, incluyendo ampliaciones de 
distribucion, fueron obtenidos por grupos de trabajo que Ringuelet es- 
tablecio, y que han seguido trabajando hasta el presente. En conclusion, 
Ringuelet escribe: ...matgrado ta separation corriente de las cuencas 
hidrograficas, no debe haber habido impediment os reales en determmadas 
epocas, [como muestra] ta fatta de dtferenciation especificaysubespecifica 
entre las especies detsur\ y] las del area paranense estricta. No ha habido 
y no debe haber\en el presente] un ais/amiento lo suficientementepro- 
tongadopara mterrumpirelintercambio o flupgenico, necesario como fac- 
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tor initial de diferenciacion. Las grandes creciertes e inundaciones... como 
lasde l9l4yotras, indican laposibi/idadmuyrealde comunicadon de las 
lagunas Encadenadas de/oeste con e/sistema de Vallimanca, elcual, o el 
de Las Flores, no hall an dificultad alguna en contact ar con el no Salado. 
Esto indica, ademas, que la hidrografia actual tiene un alcance muy/imita- 
do en cuanto a patron indicador o demarcatorio de los terntorios 
zoogeograficos de la fauna ictica y en general de la fauna acuatica. Otra 
conclusion evidente, es que el gradiente de pauperization especifica hacia 
el sur estaria exphcado por causales denvadas del medio circundante, esto 
es, por factores de caracter fisico y/o qufmico. 

Acontinuacion, Ringuelet menciona estos factores, que son lacom- 
posicion qulmica del agua, que tiende a una salinization estival ritmica 
quepuede hacerse casipermanente... y b temperatura, que probab/e- 
mentesea un factor inhibidorde mayor importancia durante el desarrollo o 
en el estado larval que en elperiodo de aduttez. 

Ringuelet trato la distribucion geografica de los peces de Chile en 
1974, y aspectos de detalle de la diferenciacion geografica del 'otuno', 
Dip/omystes viedmensis, en 1965. 

En 1955, Ringuelet habfa publicado un Panorama zoogeografco de la 
provincia de Buenos Ares. El trabajo comienza con la habitual definicion 
de los criterios a utilizar y la insistencia en la importancia de los factores 
ecologicos en la presencia o ausencia de las especies. Es muy tlpico de 
Ringuelet que prescinda de los ejemplos de otros autores, o de los muy 
conocidos, y que provea datos inesperados derivados de sus propias 
investigaciones. En este caso escribe Valga un ejemplo. Un copepodo, 
Boeckella rahmi Brehm, cornun en ciertos cuerpos de agua de la provincia, 
se encuentra en aguas mesoha/inas, con contenido de sales relativamente 
elevado, mientras que falta en aguas digohalinas, yesta concentracion 
sahna es el factor determinate o hmitante de su presencia o ausencia. Asi 
pues, una consideracion de los distintos ambientes fisicosya nos debe deh- 
mitar o por Io menos orientar con mas o menos exactitud en el trazado de 
otras tant as areas con una fauna de distint a composicion. 

Como es habitual, comenta los trabajos de bs precursores, que 
han aportado una base promisoria sobre la cual debemos ahora edificar, y 
hace una observacion, que nos parece importante, sobre que no siem- 
pre es posible tener informacion completa sobre todos los aspectos 
zoogeograficos, ecologicos y biocenologicos, pero que esto no significa 
dejar la zoogeografia esperando eldia lejano en que todos los estudios de 
detalle esten hechos. Relacionado con esto, menciona que en la deter- 
minacion de territories zoogeograficos hay otros inconvenientes, como 
'extravagances aparentes de distribucion' (ver mas arriba). /4s/[esc; ibe 
Ringuelet] los peces paranenses de areas sin desague de Tucuman y 
Catamarca el 'sa/to ' de vanas especies deop/iones subtropica/es chaquehos 
hasta Bahia Blanca, ladiscontinuidaddeloscangrejosdelgeneroAegla yde 
las almejas dulciacuicdas en los extremos node y sur de la provincia de Bue¬ 
nos Ares, de los caracoles Bulimulinos y muchos mas. Casos asise exp/ican 
[por] las condiciones cHmaticas conocidas o presuntas del Cuatemano, con 
sus consecuencias sobre la red hidrografica y eltap/z vegetal. Es una verda- 
dera paleozoogeografia sin fosiles, necesaria para tener una perspectiva 
historica de las causas pasadas de la dispersion. 

El interes zoogeografico de la provincia de Buenos Aires, segun 
Ringuelet, esta en que .. .se entroncany engranan en ella las faunas de las 
dos subreg/ones c/asicas: la guayano-brasi/eha, por medio del dominio 
subtropical, con sus componentes brasiheos o hileos, en oposition aveces 
tajante a la fauna eremica, de Hanura y de attura, de la subregion austral, 
o andino-patagonica, o chileno-patagonica... 

Un punto importante, es que la extensiondelterritorio denominado 
distrito subtropical por Cabrera y luego por Cabrera y Yepes, a/oqueequi- 
vale casi la provincia Guarani de Mello Leitao, Hega bastante mas al surde 
lo que ha venido fijandose. [Criterio en lo que, como de costumbre, los 
botanicos se habian adelantado, Cabrera, A., 1951], Todo el Delta, con 
una franja rioplatense de la provincia de Buenos Ares (contando la is/a 
Martin Garcia) son, zoogeografeamente, fundamentalmente distintos del 
temtorio denominado pampasico. En esta parte, e/sue/oesarci/loso-limoso 
yhumifero, elclima temp!ado calido, con unos 1000mm y algo mas de 


l/uvias anua/es. Es/o que he esbozado en una contribution escorpiologica, 
donde se afirma que la fauna subtropical tipica Hega al Delta paranense y 
ocupa ese margen nop/atense. Esunhechonotono, daramente serial ado 
porEOeletangen un ensayo entomologicomuydejado delado, ypor Cabre¬ 
ra como unaposibilidad. Lageonemia de mamiferos, aves, tortugas, peces, 
o/igoquetos e hirudineos terricolas, mo/uscos, crustaceos, insectos, 
miriapodos, opilionesyarahasloindican con una masa caudalosa de datos 
probatonos imposible de sostayaro desdehar. Los limites tradicionales de la 
subregion Guayano-Brasileha, sobre la base de los pnmeros trabajos de 
Wallace, Sc/ater y Salvin, han sido fijados con primordial atention en la 
geonemia de los mamiferos. Pero ya Dabbene en su magnifica obra, esta- 
btecio territonospara la avifauna argentina que no concuerdan con la de¬ 
marcation dasica. 

Despues de listar una serie de mamiferos que aprovechan el Parana 
como un ...camino real de dispersion que desemboca en el Plata yque 
prolonga hacia el sur las condiciones ambientales, f/oristicas y faunisticas 
del nordeste argentino, hace notar Que esta extension meridional de la 
fauna subtropical sea cosa cierta no impide que mamiferos como el cuis, 
Caviapamparum Thos.y/a vizcacha, LagostomusmaximusmaximusHoH. 
se encuentren en la parte central de Entre Riosy tambien en Corrientes, lo 
cualsimp/emente, son pruebas de una verdadera is/a pampasica en el sur 
del dominio subtropical. 

Ringuelet completa su argumentacion con una discusion de la distri¬ 
bucion de los peces que mantuvo consistentemente durante toda su 
tarea ictiologica. Sobre los crustaceos dulceaculcolas escribe que los de 
la provincia, y lo mis mo vale para el sur de Cordoba, han sido redutados 
entre losdel Parana-Plata. Stillman Wright ha exphcado para los Copepodos 
dulciacuicolas que la zona de contacto entre Diaptomus (del node, hasta 
Emba/se cfe/[rlo] III en Cordoba) y Boeckella (genero australamericano, 
antadico, austrahano y neoze/andes) se encuentra en el nordeste de la 
provincia de Buenos Ares, y que en la laguna [de] Chascomus se encuen- 
tran especies de ambos generos mezdadas. Despues trata los anomuros 
(sobre los que trabajo mucho), los carideos, los tricodactilinos y los 
peneidos. Comenta que responden a este patron de extension del do¬ 
minio Subtropical familias enteras de insectos como los morfidos entre 
los lepidopteros y los brentidos entre los coleopteros que llegan a la 
selva marginal de Punta Lara. Llegan al area nordeste sobre la que tanto 
insisto, muchos generos tipicamente subtropica/es de Cu/icidos, como 
Chagasia, Uranotaenia, Taeniorhynchus, Aedeomya, etc., y no menos de 
25 especies de las cuales 17 no se podran encontrar en el dominio 
pampasico pero sicomunes con el resto del dominio subtropical. En gene¬ 
ral, las isocies de adropodos de las comunidades del enptobios, delxi/obios, 
/ del estrato arboreo son ptenamente pecuhares, pero fait an en la pampa 
bonaerense. Trata despues las aranas, los escorpiones y los opiliones. 
Recuerda que ha descrito dines en opiliones [un concepto recien desa- 
rrollado por Mayr], y que en Holmbergiana weyenberghiexisten carade- 
res en grad/entes o dines de la longitud de los femures y attura de los 
tubercu/os del ocu/ario, con varios esc alones en descenso del nordeste al 
sur; el esca/on mas marcado entre las pob/aciones de la selva en galeria 
hasta Punta Lara y las de la estepa herbacea, coincide con un cambio 
brusco de las condiciones ambientales paralelo con el mis mo cambio de la 
vegetation y de la fauna. 

De las consideraciones sobre los moluscos, seleccionamos algunos 
comentarios sobre los mutelidos: Ac/aremos que estas almejas en nues- 
tro pais se presentan en dos areas bien se par ad as, al menos en la actuali- 
dad. Por un I ado en el nordeste, continuando la misma fauna brasilena, 
llegando hacia el oeste hasta Cordoba y Tucuman mediante alguna espe- 
cie, ypor el suralpartido de Magdalena; por otro lado, el area patagonica 
con una especie deAnodontites y2 de Diplod on de/grupo de/oschi/enos... 
Ellimite mendionalde los Mutelidos subtropica/es lo sehalo en el partido de 
Magdalena, pues repetidas busquedas demuestran la existencia de 
Anodontrtes trapezia!is (Lam.) y Diplodon de/odontus delodontus (Lam.) en 
el arroyoJuan Blanco, donde abundan notablemente. EseAnodontites es 
el unico que penetra en aguas loticas y lenticas at node del Sal ado. Gene¬ 
ros como Castaha, Mycetopoda y Monocondytea llegan hasta Edo Santiago, 
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fait ando mas alia o a/oeste. Lo mismo vale para generos de otras familias 
demo/uscos, comoEuperayCorbiculaentrebsPelecipodos,yFbtamolithus 
eritrelos Gasteropodos. 

Trata despues la parte meridional de la provincia, donde hay una 
marcada inffuencia patagonica, ydesde los limites con el territono de Rio 
Negro hasta el no Colorado podemoshablarde una Patagonia bonaerense, 
donde la vegetacion es una transicion de la estepa arbustiva al monte. All! 
e/sue/o es dnedtico-arenoso o anerftico-arcillosoyta fauna es daramente 
patagonica. Enumera como demostracion vanos mamlferos, a saber, la 
mara, el huroncito, el piche de oreja corta, el cuis, el pericote y un tuco 
del Norte de Patagonia. Recuerda que, de acuerdo con Dabbene, las 
aves delsur bonaerense... son patagonicas. Las percas que llegan hasta el 
no Colorado, y tambien los msectos ejemplificados por los Tenebnonidos, 
especia/mente Nycte/ia y otrosgeneros, y los escorp/ones (Brachlstostemus) 
no dejan lugara dudas. Ringuelet sehala que los caracteres patagdnicos 
de la fauna bonaerense hasta el no Colorado son rotundos, pero que se 
diluyen desde este no hasta Bahia Blanca y Ventana en una fauna vincula- 
da a la del monte y a lade las areas serranas centrales, difmendo me nos de 
estas que de la fauna pampasica. Este tramo, con Ventania a modo de Is/a, 
podria vincularse al dominio subandino o centraI.. 

En 1967 Ringuelet publico la Biogeographie des copepodes d 'eau 
douce de EArgentine, en la que menciona para el pais 70 especies, ba- 
sandose en su trabajo previo sobre el grupo (Ringuelet, 1958). La can- 
tidad de information acumulada en este breve texto de seis paginas es 
notable. Solo resumiremos algunos puntos y traduciremos otros que 
nos parecieron especialmente interesantes. En surma, Ringuelet consi- 
dera que los copepodos de America del Sur y de la Argentina en parti¬ 
cular tienen origenes diversos; que con excepcion de los ciclopidos, los 
otros copepodos presentan una coincidencia notable entre su origen y 
su distribucion geografica; que los factores historicos son los que mo- 
tivan el tipo general de distribucion geografica; y que los generos 
Boeckella. Pseudoboecke/la, Delachauxiellay Chappuisiella6err\uedvan, 
por su distribucion fraccionada en las tierras australes y por su facies 
subantartica (Pseudoboecke/la), sus relaciones con una fauna extra-ame- 
ricana. Ringuelet menciona que se los ha considerado derivados de una 
rama gondwanica (hipotesis wegeneriana), pero que en su opinion hubo 
un centra de dispersion austral o asilo antartico. Tambien insiste en su 
posicion habitual de que la causalidad historica es completada en me- 
diana y pequena escala por las condiciones ecologicas, y sostiene que 
los factores ecologicos determinan la exclusion de los diaptomidos al 
Sur de Sierra de la Ventana. Explica que la mayor parte de los copepodos 
de esta familia son guayano-brasilehos, y que no toleran ambientes 
mesohalinos u oligohalinos, ni clorosulfatados ni muy alcalinos. Fuera de 
la cuenca del Parana, una sola especie, Notod/aptomus incompositus, se 
ha establecido permanentemente en las lagunas pampasicas. 

Segun Ringuelet, hay una zona de mezcla relativamente amplia en¬ 
tre Argyrodiaptomus, Notodiaptomusy Odontodlaptomus, que son tropi- 
cales, y Boeckella, que es patagonico o austral (esta zona de mezcla es 
el ecotono subtropical pampasico, que es valido para muchos otros 
grupos). En las lagunas de la pampasia se encuentran mezcladas espe¬ 
cies de los dos grupos. NotodiaptomusWega al sudoeste de la provincia 
de Buenos Aires y hacia el litoral hasta Sauce Grande (39° S) que es el 
limite extremo, y que coincide con el de muchos otros organismos. Las 
Boeckella, a su vez, llegan hasta Santa Fe y el centra de Cordoba. Mas al 
norte la distribucion se interrumpe hasta que reaparecen en los lagos 
Poopo y Titicaca. 

Ringuelet considera que los copepodos de America Austral son por 
una parte de origen holartico y por otra de origen meridional o austral. 
Los diaptomidos sudamericanos se distribuyen al este de los Andes en 
la subregion Guayano-brasilena. Las Boeckellidae se distribuyen en la 
subregion Austral. Las especies de Boeckella son patagonicas o austra¬ 
les, pero alcanzan el Uruguay y la llanura pampeana. Hay especies de 
este genera en Australia, Nueva Zelanda y dos minuscu/as cotonias en 
Asia (Mongolia). Esta dispersion recuerda la de los Harpacticdae delge- 
neroAttheyella... Ringuelet hablaestudiado hfilogenia del grupo en 1958, 


y aqu( sehala que Parabroteassarsi, un copepodogigante criofib que vive 
en Georgia del Sur, en las Malvinas, en Tierra del Fuego y en Patagonia 
hasta Neuquen puede ser considerado el origen de todos/os Boeckeilidos. 
Elgenero Pseudoboeckella tiene una distribucion subantartica en las is/as 
del cuadrante amencano hasta Kerguelen, pero vive tambien en la Tierra 
de Graham y en Patagonia, Chile centraly meridional, asicomo en los 
Andes del Peru yde Bolivia hasta 8°de latitudsur. 

Ringuelet tambien considera que hay un grupo de copepodos 
eurioicos de origen holartico (‘cosmopolitas 1 ), y otro de especies que 
son intrusiones de formas marinas en agua dulce, como los 
pesudodiaptomidos de estuarios brasilehos, Pseudodiaptomus richardi 
inaequalisdel Rfo de la Plata, y Antarctobiotus koenigide Georgia del Sur. 

Algunos aspectos ecologicos son tratados con cierto detalle, asf como 
distribuciones y dados particulares. 

En 1978, Ringuelet publico una sfntesis de la B/ogeografia de los 
hirudineos de America del Sur yde Mesoamerica. Pueden verse aquf va- 
rias caracterfsticas de su trabajo que ya hemos mencionado: la conside¬ 
ration de 'tipos de distribucion', similares a trazos generalizados y a los 
'global patterns' de Matthews (1998), el interes en objetivar sus conclu- 
siones aplicando metodos cuantitativos y la importancia que atribufa a la 
ecologla y al paisaje. Debe observarse que Ringuelet no forzaba los 
hechos, como muestra en este trabajo el Item Areas sudamericanas de 
ubicacion mcierta, y en el de los peces de 1975 el reconocimiento for¬ 
mal de un area sin peces excluida del sistema, y del mapa. 

Aquf Wnguelet delimita las areas naturales de la distribucion geografi¬ 
ca de los hirudlneos de America, emplea el Indice de similitud de Simpson 
y tiene en cuenta las caracterlsticas ecogeograficas. Determina el grado 
de endemismo y 15 tipos de distribucion. Estudia el ecosistema del Para¬ 
mo Norandino y la region Altoandina. Reconoce la siguientes regiones 
hirudinologicas: Neartica (que excluye Mexico), Mexicana, Centroameri- 
cana, del Caribe, Guayano-brasilena, Norandina, Altoandina y Austral. 
Reconoce en Ecuador un area de transition, un area Transandina de ori¬ 
gen brasllico, ytreszonas de ubicacion incierta: la zona costera de Peru, la 
zona chilena y la region montahosa del noroeste de la Argentina (Fig. 4). 
No es posible saber que posicion hubiera tornado en el presente, pero 
aqu! describe centros de origen, horofaunas y vlas de poblamiento. 

Este trabajo incluye lo que ahora llamarlamos una prolija base de 
datos. Comprende una matriz con el numero de especies de I 3 fami¬ 
lias para 36 palses, otra con la presencia y ausencia de especies en las 
regiones enumeradas mas arriba, y una tabla resumen con el numero 
de especies, el numero de especies endemicas, el porcentaje de espe¬ 
cies endemicas y los generos endemicos de cada una, y tablas con el 
numero de especies comunes de cada region con las demas y los Indi¬ 
ces de similitud correspondientes. Agreguese que aparte de las fuentes 
disponibles (que incluyen un 'poco conocido libra de viaje’), el trabajo 
esta basado en que pudo reconocer personalmente varias localidades 
tlpicasen Mexico, Costa Rica, Colombia, Ecuador, Brasil, Paraguay, Peru, 
Uruguay, Chile y Argentina. 

Comenta que la fauna argentina de sanguijuelas es probablemente la 
mejor conocida de toda la region Neotropical (sin mencionar que eso se 
debe a su propia obra), y que eso explica que el numero de especies 
citadas es may or que el de cualquier otro pals de Mesoamerica o America 
del Sur. Y escribe: Llama la atencion que e/e/enco para Brasil sea de veinti- 
seis especies y que apenas llegan a siete las serial ad as para Venezuela. Pal¬ 
ses enteros o extensas zonas permanecen en bianco o con una no- 
mina menguada de pocos dlgitos. Este hecho explica la imposibilidad 
de llegar a conclusiones muy depuradas y de valor biogeografico. El 
resuttado de los indices de similitud que he aplicado es discreto y solo una 
aproximacion... No podra acusarse a Ringuelet de enganarse a si mismo. 
Y tampoco de no enfrentar los problemas: En vista de los datos mas bien 
nebu/osos que persist en en la ubicacion geografica y ecologica de muchos 
hi rudineos meso ysudamencanos, he incorporado a este trabajo una sene de 
consideraciones que estimo importantes, sobre rango altitudinal del conjunto 
alto andino, la ubicacion precisa de localidades alto andinas y nor-andinas, 
agregando una caracterizacion ecogeografica de algunos ecosistemas. 
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Fig. 4. Distnbuoon geografca de bs hirudineos de America del Sur. Segun Rjnguelet (1978). 


Los 'tipos de distribution' de los hirudineos de America son, segun 
Rjnguelet: (I) hirudineos de distribution brasilica estricta; (2) hirudineos 
de distribution brasilica que ocupan areas australes; (3) hirudineos de dis¬ 
tribution brasilica que ocupan areas altoandinas o norandinas; (4) hirudineos 
de abolengo brasllico que ocupan un area transandina; (5) hirudineos de 
distribution austral; (6) hirudineos de distribucion austral, pero que apa- 
recen tambien en areas brasilicas; (7) hirudineos de distribucion austral y 
andina; (8) hirudineos valdivianos confinados; (9) hirudineos insulares del 
Padfico chileno; (10) hirudineos de distribucion alto andina; (II) hirudineos 
del paramo norandino y de la selva de altura; (12) hirudineos terrestres 
Diestecostomatidae de areas circunscritas y disyuntas de Mexico, Guate¬ 
mala, Belice y Peru; y (I 3) hirudineos de distribucion 'neartica'. 

Finalmente, Ringuelet explica que [p]ara ertendermejoralgunos con- 
ceptos mencionados frecuentemente esmenesterexplicarla amphtudcon 
la quese consideran ciertos terntonos de la region Neotropca. Porsupues- 
to que esta region se extierde desde las tierras bajasde Mexico at sur de la 
meseta deAnahuac, hasta el Cabo de Homos, abarcando los complejos 
insulares: Anti lias may ores, AntiHas me no res, I sias Galapagos, archipietago 
Juan Fernandez, isi as Malvinas, etc. Las subregiones que se reconocen ac- 
tua/mente son: Centroamericana, Guayano-Brasilena, Andino patagonica 
y Austral. Esta ultima subregion corresponde a / dominio Austral cordillerano 
o Araucano de Ringuelet (1961). La zoogeografia de los Hirudineos de 
aguas du/ces y terrestres no apoya el esquema clas/co ni las areas 
adoptadas para la distribucion de la ictiofauna sudamericana (Ringuelet, 
/ 975)... Es harto sab/do que segun los criterios prevatecientes, basados cast 
exdusivamente en la distribucion de los Mamrferos, toda la extension sep¬ 
tentrional y central de Mexico con formaaonesmesetiformes, y mas o memos 
arid as, semtaridas o mesofilas, pertenecen a la region Neartica, o bien a 
una region o subregion Sonoriana. Esta extension equivale con bastante 
exactitud a to que Carl Eigenmann bautizo por sus peces como region de 


Transicion y region Mexicana. Como se comentara con anterioridad 
(Rjnguelet, / 968: Richardson, 1971), la hirudo fauna mexicana es en cier- 
ta medida transicional. AH ado de un conjunto endemico importantlsimo y 
denvado de un genocentro propio, posee especies cuyosgenocentrosgene- 
ncos son neotropicos por un I ado, y neartico u hotartico por el otro. En este 
sentido, y atendiendo al bap fndice desimi/itudrespecto dela hirudofauna 
canadiense-estadounidense y de la hirudofauna brasilica, Mexico const itu- 
ye una region independiente. El area centroamericana ydel Caribe posee 
la fauna memos conocida, y tentativamente le corresponderfa una region 
propia o independiente. El area mas amplia de Ajnenca del Sur es la region 
Guayano-Brasilena o Brasilica. Las areas Norandinay AJtoandina tienen 
individuals ad acusada, toque lleva atenerlas por regiones independientes. 
Finalmente, existe una Region Austral. Como se vera, elgrado de indi¬ 
vidual's ad o independencia de tod as el I as no es el mismo. No co- 
mentaremos aqul las secciones finales de naturaleza ecologica de este 
trabajo, pero si que trata los ecosistemas alto andinos, el ecosistema del 
paramo Norandino y otros vinculados, y areas de ubicacion incierta en 
las costas del Peru y Chile y en el noroeste de Argentina. 

El trabajo zoogeografico mas general de Ringuelet, es el que trata 
los Rasgos fundamentals de la Zoogeografia de la Argentina (1961). 
No puede dejar de tenerse la sensacion, que este artlculo es poco 
mas que un Indice de una vision general de la naturaleza del territorio 
argentino. Es claro que algunos aspectos fueron desarrollados antes 
(como en los opiliones), o antes y despues (como en los hirudineos), 
pero quizafalto el ambiente academico y aun economico-social para prepa- 
rar un texto mas global, que nos ahorrara parte del analisis y la busqueda 
de las concordancias. 

Rasgos fiindamentales dela Zoogeografia de la Argentmahene lamisma 
estructura de algunos de los trabajos mas extensos ya comentados. En la 
introduction revisa los antecedentes historicos y sostiene que la division 
territorial zoogeografica tiene importance aplicada. Tambien hace un co- 
mentario que serla muy del gusto moderno, que la diferencia entre la 
zoogeografia y la biogeografia es el criterio historico. Trata algunos puntos 
metodologicos, en particular que hay dos maneras aparentemente 
inconaliables de caractenzarterritorios zoogeograficos... por la fisonomia opor 
lacomposicion faunistica, y sostiene que Porahora, para America austral es 
necesano persistir con una base faunistica y usar el criterio fisonomico como 
coadyuvante. Trata despues bs orlgenes de bs faunas, y aunque desde un 
punto de vista actual podria decirse que da demasiada importance al con- 
cepto de via de poblamiento, es notable que insista en que la antiguedadde 
muchas entSades faunisticas excede en protL/rdidad\mas\ de lo habitual- 
mente sostenido.y que la fauna argentina es un conjunto plural... conhnajes 
continentalesy extracontinental es. Del tratamiento de las vlas de poblamiento 
solo mencionaremos el concepto de biotopos crrticos (mas ecologico que 
zoogeografico, pero relacionado con las disyunciones), es decir las exten- 
siones a modo de largo dedo o de is/etas en sene que se adentran en ambientes 
total’mente extranos, verbigracia, lossauzalesde/asmargenesdelnoChubut, 
los monteci/los de chaharen plena este pa herbacea bonaerense, aquella lagu¬ 
na queapenasse mantiene en la tremenda extension reseca como viep re- 
cuerdo de una cadena de biotopos otrora florecientes.. ,Su existencia mas o 
memos comprometida debe estimularelceb extremado del protectoryconser- 
vadorde la Naturaleza. En mas de un caso, siese biotopo critco es un avance 
audaz oun relicto es as unto no facilmente diluadable. 

Sigue con los tipos de distribucion, de los que dice que evidencian 
muchas veces relac/ones extracontinenta/esy continentales.y que detalla 
con numerosos ejemplos. Algunos de estos tipos de distribucion son 
generales (por ejemplo, distribucion gondwanica y distribucion 
anfiatlantica), y otros son relativamente locales (por ejemplo, distribu¬ 
cion disyuntiva en el arco montahoso de las sierras pampeanas). 

Ringuelet considera que los siguientes son rasgos esenciales de la 
zoogeografia de la Argentina; 

A. Cada territorio posee fauna de diversas estirpes pero ecologi- 
camente similares. 

B. Hay una congruencia entre la dispersion general de la fauna hllica 
o 'brasilica' (Guayano-brasileiia) y las areas ligadas al craton Brasilia. 


C. La dispersion de la fauna 'brasllica' hacia el sur ha excedido los 
limites actuates en tiempos probables precuaternarios. 

D. Hay una congruencia entre la distribucion de los grupos 
notogeicos (distribucion en America del Sur y Australia) y el ambito de la 
subregion andino patagonica o de la subregion araucana. 

E. La oposicion entre fauna brasflica o hflea (Guayano-brasileha) y 
fauna eremica (Andino-patagonica) de planicie y montaha no incluye el 
conjunto faunlstico de los bosques australes. 

E Hay un dinamismo ecologico con variacion secular del limite en¬ 
tre las faunas guayano-brasilenas y andino-patagonicas. 

G. Hay discrepance entre la hidrografia actual y la zoogeografia de 
la fauna dulceacuicola. 

H. Hay ’islas’ faunlsticas y areas de aislamiento que son indicio de 
aportes de otros territorios y del cambio de las condiciones ecologicas. 

I. Hay distribuciones disyuntas que coinciden con las areas monta- 
hosas de las sierras pampeanas. 

J. El estuario del Plata ha sido y es una via de penetracion para la 
colonizacion de las aguas continentales a partir del mar. 

K. El mvel de endemismo no es el mismo en territorios 
zoogeograficos de igual categorla. (Esto segun Ringuelet no deberia 
ocurrir, y sugiere que los conceptos clasicos deberian cambiarse para 
que iguales categorias tengan el mismo grado de endemismo). 

Ringuelet propone un esquema zoogeografico (Cuadro I; Figs. 5 y 
6) que ha sido durante medio siglo la matriz de la zoogeografia argenti- 
na. El trabajo incluye breves comentarios sobre cada division con consi- 
deraciones historicas y ecologicas. 


Cuadro 1 . Divisiones zoogeograficas de la Argentina. Segun Ringuelet (1961). 

Subregion Dominio 

Distrito 

Sector 

Guayano Brasilena Subtropical 

Misionero 

Chaqueno 

Tucumano- 

salteno 

Mesopotamico 

Septentrional 

Entrerriano 

Meridional 

Pampasico 


Tandilico 

Costero 

Andino Patagonica Andino 

Patagonico 
Central o 
Subandino 

Sudonental 

Subandino 

Continental 

Altas pampas cor- 
dobesas 

Araucana Austral- 

cordillerano 

Malvinense 

Continental 

Septentrional 

Meridional 





Fig. 5. Subregiones de la region Neotropica que interesan a la Argentina, a, Subregion 
Guayano-brasileha; b, subregion Andino-patagonica; c, subregion Araucana. Segun 
Ringuelet (1961). 


Fig. 6. Dominios zoogeograficos de la Republica Argentina. I, Dominio Subtropical; 
2 dominio Pampasico; 3, dominio Andino; 4, dominio Central o Subandino; 5, domi¬ 
nio Patagonico; 6, dominio Austral Cordillerano. Segun Ringuelet (1961). 

























Antes de terminar, citaremos el parrafo final del Panorama 
zoogeograficodelaprovinciadeBuenos /Vres( 1955c), porqueevidencia 
la relacion de Ringuelet con su pais y su paisaje y su respeto por el 
trabajo de los demas: Queden todas estas conc/usiones a modo de suges- 
tionespara tos estudiosos preocupados por losproblemaszoogeograEcosde 
la Argentina, y como un homenaje a tod os los natura/istas que ban etabo- 
rado la trama fundamental de la Zoogeografia argentina. 

La obra de Ringuelet, que hemos revisado sumariamente, puede, 
porsu propia magnitud, suscitar la idea que esta presentacion es exage- 
rada, por afecto de sus autores o por algun tipo de nacionalismo cienti- 
fico. No es asi, y no hace falta. Cualquier revision honesta de su obra y 
de su influencia, probaria de Ringuelet (que no fue una persona senci- 
lla), lo que se dijo de un famoso pintor trances: nisusenemigos dudaron 
de su talento. 
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BIOGEOGRAFIA DE LA ENTOMOFAUNA DE MONTANA DE MEXICO Y AMERICA CENTRAL 1 


Tionzalo Halffter 


Ante el reto de escribir una revision sobre la distribucion de los insec- 
tos en las montanas de Mexico y America Central (Zona de Transicion 
Mexicana), encontre dos posibles alternativas: a) una sfntesis de las ulti¬ 
mas publicaciones; b) un intento de teoria coherente que si bien, por 
las restricciones de espacio, omite mucha informacion y referencias re- 
levantes, tiene la ventaja de su coherencia. He seguido la segunda alter- 
nativa. Presento una suma de informacion e hipotesis que puede servir 
como base para explicar la distribucion de los insectos en las montanas 
de la Zona de Transicion. Es una exposicion de rasgos esenciales, no 
una sumacion de casos individuates. 

He definido (Halffter, 1976) como Zona de Transicion Mexicana la 
compleja y variada area de solapamiento entre las faunas neotropical y 
neartica, que comprende el sur y suroeste de los Estados Unidos, Mexico 
y gran parte de America Central, hasta las tierras bajas del sur de Nicara¬ 
gua. El Istmo al sur del Lago de Nicaragua (Costa FGca y Panama), aunque 
con abundantes endemismos, presenta afinidades sudamericanas muy 
marcadas y una penetration neartica no superior a la del norte de Ameri¬ 
ca del Sur, por estas razones he crefdo preferible considerarlo fuera de la 
Zonade Transicion. 

La extensa Zona de Transicion posee una fisiografia variada y comple- 
ja, resultado de la historia geologica accidentada que ha prevalecido desde 
el cenozoico medio. Su historia biologica compleja le da una riqueza 
excepcional en flora y fauna. Resultado, por una parte, de la gran varie- 
dad de ambientes y refugios ecologicos disponibles en la Zona, y, por 
otra parte, de la contribucion de faunas de distintas procedencias que 
han encontrado en la zona adecuada vfas de dispersion que van desde 
aquellas correspondientes a condiciones de montaiia templada-frfa, hasta 
corredores tropicales humedos. Ha sido muy importante el que estas 
vias se encuentren en una posicion N-S, disposicion que ha facilitado los 
desplazamientos faunfsticos y florfsticos ante las grandes modificaciones 
de clima, con un efecto de corredor y no de barrera (2). Igualmente 
importante en la Zona de Transicion son las enormes posibilidades de 
diferenciacion alopatrica que derivan de una orografia sumamente com- 
pleja en una region tropical. 

Es diflcil entender la composition biologica de la Zona de Transi¬ 
tion, sin tomar en cuenta que la comunicacion con Norte America ha 
existido en forma constante desde el mesozoico, aunque con barreras 
temporales especialmente a la altura del Istmo de Tehuantepec. Por el 
contrario, la comunicacion con America del Sur y por lo tanto la posibi- 
lidad de immigration de los elementos sudamericanos que actualmente 
forman parte importantfsima de los biota de la Zona, ha estado sujeta a 
condiciones sumamente variables a lo largo del tiempo (3). 

Son varios los trabajos dentro del tipo de biogeografia que podemos 
denominar estadfstica, en los que se divide esta zona en provinces y 
subprovincias (vease una sfntesis en Halffter, 1964a; Udvardy, 1975) (4). 
La distribucion de las plantas ha sido estudiada con bastante exito (vease 
una sfntesis en Rzedowski, 1978) (5). Los anfibios y reptiles han sido ob- 
jeto de algunos importantes analisis regionales, incluso globales, muchos 
de ellos con un enfoque dinamico y evolucionista que se aparta mucho 
de la biogeografia estatica, descriptiva (Duellman, 1966; Savage, 1966; 
Stuart, 1966; Duellman, 1970) (6). Los insectos no han gozado de estos 
beneficios. Existen muy pocos trabajos con planteamientos globales. 
George E. Ball (1968) en un excelente y pocodifundido trabajo analiza la 
penetracion en Mexico de los carabidos (Coleoptera) holarticos. Sus hi¬ 
potesis y conclusiones pueden extenderse a todos los grupos de ongen 


holartico. Whitehead (1976) y Erwin (I 979) discuten el origen y evolu¬ 
tion de la entomofauna de Mesoamenca. Estos trabajos induyen una buena 
revision bibliografica. Whitehead (1972) y Ball (1975) hacen analisis nota¬ 
bles de la distribucion de generos de origen sudamericano en la Zona de 
Transicion Mexicana y en Norte America. Halffter ha planteado y desa- 
rrollado un conjunto de hipotesis para explicar de manera global la distri¬ 
bucion de los insectos en la Zona de Transicion. Estas hipotesis se deli- 
nean en 1962; se establecen formalmente en 1964 con una amplia revi¬ 
sion bibliografica; y se amplfan en 1976 y 1978. Los problemas de 
biogeografia historica son analizados en 1972 y 1974 (7). 

Mucha informacion (a veces muy revelante), sobre la distribucion 
de los insectos en la Zona de Transicion, se encuentra dispersa como 
comentarios biogeograficos en trabajos taxonomicos o en analisis muy 
locales. Solo algunas de estas publicaciones han podido ser incluidas en 
esta revision, dadas las limitaciones de espacio. El ensayo actual es la 
primera publication en que se presenta un intento de analisis global de 
la distribucion de los insectos en las montanas de la Zona de Transicion. 

En mis trabajos uso mucho el concepto de patron (Halffter, 1972, 

1974, 1976, 1978) que corresponde a una sfntesis de los rasgos esen- 
ciales de distribucion de un conjunto de organismos (en mis trabajos, 
insectos) que originados o integrados como tal conjunto en un area y 
tiempo determinados, coexisten y estan sometidos a las mismas pre- 
siones macroecologicas por un lapso prolongado, y viven en las mismas 
condiciones geograficas, lo que les da una historia biogeografica comun. 
El concepto de patron es una generalization. No busca explicar los ca¬ 
sos individuates. Pretende ser unidad de referencia y comparacion, que 
sin/a para analizar y confrontar las peculiaridades de la distribucion de 
cada taxon (8). 

Hay algunos excelentes trabajos que se refieren a la biogeografia de 
los insectos de montana en otras partes del mundo (Fittkau eta!, 1969; 
Noonan, 1981), incluso algun libro trata el tema en general (Mani, 1968). 
Pero la biogeografia de los insectos de montaiia registra mucho menos 
trabajos que la equivalente de los insectos insulares. 

La biogeografia de los insectos en general, ha sido objeto de revi- 
siones bibliograficas cuidadosas que cubren hasta 1972 (Gressitt, 1958, 
1974). Los trabajos de Ross (1967) no solo ayudan a comprender la 
biogeografia de los insectos en Norte America, tambien en la Zona de 
Transicion. Lo mismo puede decirse, pero en relacion con la fauna de 
America del Sur del trabajo de Reichardt (1979). Interesantes revisio- 
nes basadas en insectos, tanto de conceptos como de metodologfa, se 
encuentran en otros autores (Noonan, 1979; Erwin, 1981; lilies, 1983). 


Las montanas de la Zona de Transicion Mexicana 


En forma solo comparable a lo que ocurre con la fauna insular, la 
distribucion de la fauna de montaiia depende tanto de la estructura actual, 
como de la historia de su base geografica. Para muchas especies, las mon- 
tanas han determinado y determinan las posibilidades de dispersion a tra- 
ves de las condiciones ecologicas desfavorables de las tierras bajas. Sus 
cambios, su propia estructura espacial discontinua, son factores de aisla- 
miento y especiacion. 

En la Zona de Transicion, el 70% del territono se encuentra a altitudes 
supenores a los 1000 m. Este simple porcentaje nos da una idea de la 
importancia que tienen las montaiias en la Zona. 



Historia (3). A fines del cretacico (maestrichtiano) se inicia la con una disyuncion notable en las Rocosas, por una penetracion del 

orogenia laramfdica que determina los principales rasgos fisiograficos de desierto sonorense a la altura de la frontera Mexico-Estados Unidos. 

las montanas de Mexico y norte de America Central, con exception del Sierra Mad re Oriental. Esta cadena montanosa consiste en una serie 

Sistema Volcanico Transversal. La elevation de la Sierra de Chiapas, de de plegamientos alargados dispuestos en una direction general NNW- 

la Sierra Madre del Sur, de la Sierra Madre Oriental, la elevation inicial SSE. Termina por el norte en la Plataforma de Texas. Por el SW es inte- 

del Altiplano y la de America Central Septentrional dan una idea de la rrumpida por los derrames igneos del Sistema Volcanico Transversal, 

magnitud de esta revolution. continuando despues al sureste con el nombre de Sierra de Juarez y 

Probablemente para el mioceno medio el Altiplano habla alcanzado terminando en el Istmo de Tehuantepec. Su longitud es de aproximada- 

su elevacion completa. La topografla del moderno Altiplano es un pro- mente 600 km, con una anchura promedio de 80 km. 

ceso mio-pliocenico. Durante plioceno y pleistoceno se depositaron Si bien la vertiente interna es seca, la externa que da al Golfo de 

rellenos con espesores de hasta 2000 m, sobresaliendo los restos de Mexico es humeda. Esto, junto con la existencia de valles alargados que 
los grandes pliegues en forma de sierras. corresponden a sinclinales o bien estan asociados con bloques de hun- 

El Sistema Volcanico Transversal (o Eje Neovolcanico) inicia su forma- dimientos, verdaderas vias de penetracion profunda, facilita que mu- 

cion en oligoceno, aunque es mas tarde cuando alcanza su mayor desarro- chos elementos tropicales suban hasta altitudes elevadas y tambien que 
llo. Este sistema viene a constituir una enorme represa a traves de la mitad elementos montanos bajen hacia la planicie costera. 
de Mexico, al impedir el antiguo drenaje de la parte central hacia el Radfico Sistema Volcanico Transversal(o Eje Neovolcanico). Se extiende entre 

a traves de ladepresion del Balsas. Este es el origen de una sene de lagos en los paralelos I 9° y 20°, a lo largo de 950 km, con una anchura que varia 

el sur del Altiplano Mexicano. De enorme importance en los procesos de 50 a I 50 km. Es un sistema montahoso de origen reciente que se 

evolutivos, especialmente de especiacion alopatrida o vicarianza, es que el sobrepone a estructuras mas antiguas. La orientation general W-E que 

Sistema Volcanico Transversal constituye el sistema montahoso situado W- exhibe a gran escala no es valida cuando se analiza con mas detalle, ya 

E mas importante del Continente Americano. Practicamente corta en dos a que las cadenas montanosas que integran el Sistema (muchas veces 

Mexico. Su disposicion, favorece mas la fragmentation que la dispersion. resultado de un vulcanismo del plioceno-reciente) tienen una orienta- 
Las cordilleras principales (Fig. I) son las siguientes: cion NW-SE, Una continuacion extrema y disyunta del Sistema Volcam- 

Sierra Madre Occidental. Este sistema montahoso, el mas largo y co Transversal es la Sierra de Los Tuxtlas que se encuentra frente al 

continuo en la Zona de Transicion, corre paralelo a la costa del Patifico, litoral del Golfo de Mexico, enclavada en la parte sur de la planicie cos- 

desde la frontera Estados Umdos-Mexico hasta el estadode Jalisco, donde tera, con una disposition NW-SE. El Sistema Volcanico Transversal inicia 

converge con el Sistema Volcanico Transversal. Su longitud total es de su formation en oligoceno, aunque es mas tarde cuando alcanza su 

1400 km, su anchura promedio es de 200 km. Es parte del sistema desarrollo mas intenso. El area de Michoacan, entre otras, presenta una 

orografico que corre desde Alaska hasta America Central Septentrional, intensa actividad volcanica durante el pleistoceno y reciente. 



Fig. 1 . Principales sistemas orograficos de Mexico y norte de America Central. I. Sierra Madre Occidental; II Sierra Madre Oriental; III Altiplano Mexicano; IV Sistema Volcanico 
Transversal; V Depresion del Balsas; VI Sierra Madre del Sur; VII Sierra Madre de Chiapas; VIII Macizo Central de Chiapas; IX y X Nudeo Centroamericano. 
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Sierra Mad re delSur. Este sistema montanoso corre paralelo a la cos¬ 
ta del Pac'rfico, desde el estado de Jalisco hasta la parte oeste del Istmo de 
Tehuantepec. Entre la Sierra Madre del Sur y el Sistema Volcanico Trans¬ 
versal, se encuentra la depresion del rio Balsas, cuyas partes mas bajas 
estan situadas entre los 300-500 m de altitud y presentan un clima calido 
semiseco. Constituyen una barrera muy eficaz y antigua para la fauna de 
montana, Enlazan Sierra y Sistema Volcanico Transversal a la altura de las 
montanas del norte de Oaxaca y sureste de Puebla. La longitud de la 
Sierra es de I 100 km y la anchura promedio es de 120 km. 

Sistemas Montanosos del Sureste de Mexico y America Centrai Los 
dos sistemas montanosos del sureste de Mexico, el Macizo Central y la 
Sierra Madre de Chiapas, constituyen las proyecciones septentrionales 
del sistema montanoso centroamericano. 

Esquematicamente, tanto en un contexto historico como actual, en 
America Central (del Istmo de Tehuantepec a Panama) se distinguen 
claramente dos conjuntos montanosos: en el norte el Nucleo Centro¬ 
americano, que comprende el 80% de las tierras altas (por encima de 
600 m de altitud) de America Central (Stuart, 1966); en el sur una es- 
trecha cordillera, la Sierra de Talamanca, situada en Costa Rica y W de 
Panama. Entre uno y otro macizo montanoso se encuentran 200 km 
de tierras bajas, planas, de la depresion nicaraguense. El Nucleo Cen¬ 
troamericano incluye los altiplanos y sierras de Chiapas, centra y sur de 
Guatemala, Honduras, El Salvador y norte de Nicaragua. Emergio du¬ 
rante la revolucion laramidica al final del cretacico y desde entonces ha 
permanecido emergido (Stuart, 1966; Raven y Axelrod, 1975). Duran¬ 
te el plioceno el relieve del areafue incrementado por la salida masiva 
de materiales igneos. Hacia el final del plioceno esta area tenia una alti¬ 
tud aproximada de 2000 m, que es la actual. Algunas crestas alcanzan 
relieves mas altos. 

En las montanas de Cuchumatan en el NW de Guatemala, cerca 
de los 3600 m de altitud, hay evidencias de glaciacion posiblemente de 
edad wisconsmiana (Anderson, 1969; Hastenrath, 1974; MacVean y 
Schuster, 1981). Estas glaciaciones tiene importancia por lo que nos 
pueden senalar sobre el descenso de los tipos de vegetacion montana 
en la region. Porejemplo el bosque mesofilo de montana estuvo 1000 
m por abajo de su actual nivel altitudinal (Wake y Lynch, 1982). 

Condiciones ecologicas y climaticas. Del Sistema Volcanico 
Transversal al sur, la Zona de Transicion Mexicana ha estado sujeta duran¬ 
te el cenozoico medio y superior, e incluso durante el reciente, a vulca- 
nismo intenso. No es conveniente exagerar los efectos de extincion ma¬ 
siva que la actividad volcanica puede haber ocasionado. Aun en los tiem- 
pos de vulcanismo mas generalizado, este nunca abarco simultaneamen- 
te, en tiempo biologico, toda una area extensa. El vulcanismo del Sistema 
Volcanico Transversal y de America Central ocurre en lapsos de tiempo 
que resultan relativamente estrechos para la escala geologica, pero no 
para la biologica. La recolonizacion de un area, incluso extensa, puede 
tener lugar en muy pocos miles de anos; la recolonizacion por algunas 
plantas y animates es un fenomeno que ocurre en cientos de aiios; a esto 
nos referimos al comparar el tiempo biologico con el geologico Los ejem- 
plos de recolonizacion de campos de lava o de depositos de ceniza, con 
pocos miles de anos de antiguedad, que abundan en el Sistema Volcanico 
Transversal y en America Central, son un ejemplo de la rapidez con que 
flora y fauna recuperan areas perdidas. Al no ser las interrupciones sin- 
cronicas en terminos de mites de aiios, no tienen porque provocar extin- 
ciones catastroficas. Quiza los efectos generates mas importantes de las 
erupciones volcanicas son cambios de clima (efecto de las cenizas sobre 
la msolacion) cuyos mecanismos y magnitud no conocemos bien. 

Independientemente de los efectos generates posibles, realmente im¬ 
portantes son los efectos microrregionales: la fragmentacion de areas de 
distribucion antes continuas, favoreciendo la evolucion alopatnda; la apa- 
ricion de condiciones nuevas provocadas por los efectos inmediatos de la 
erupcion, como vacfos locates, extension de suelos basalticos y piroclasticos 
ambos acidos. En estas condiciones, el vulcanismo es mas un factor de 
fragmentacion y diversificacion que causa de extinciones extensas. 


La mayor parte de las deducciones sobre el clima del pleistoceno en 
las montanas de Mexico, se apoyan en el estudio de los glaciares. Actual- 
mente (Lorenzo, 1964) solo en el Pico de Orizaba, en el Popocatepetl y 
en el Iztaccfhuatl existen glaciares, aunque todas las demas altas montanas 
del centra de Mexico parecen haber sufrido estos fenomenos. 

Durante la ultima glaciacion se presenta en Mexico una epoca seca, 
lo que parece facilitar un avance de las condiciones aridas en el Hemis- 
ferio Norte (Heine, 1973). Klaus (1973), comparando los cambios clima- 
ticos en las montanas del centra de Mexico con los cambios climaticos 
en otras partes, concluye que durante el maximo glaciar la precipitacion 
se redujo notablemente, lo que explica la ausencia de glaciares en las 
montanas de Mexico en ese momento. Despues, el aumento de las 
temperaturas mundiales trajo consigo una mayor precipitacion, la que 
explica que en epocas mas calientes se presentaran en los volcanes 
mexicanos las glaciaciones M II y M III (M II hace 12,000 aiios, M III 
entre 10,000 a 9000 aiios). Las glaciaciones de tipo tropical montano 
ocurrieron en un perfodo intermedio entre el maximo glaciar (periodo 
seco) y el maximo interglaciar (periodo humedo), y al contrario de las 
glaciaciones del casquete artico estuvieron acompaiiadas de lluvias den- 
tro de la region intertropical. Los efectos de los cambios climaticos del 
pleistoceno en los insectos de America del Norte son revisados por 
Howden (1969) y Coope (1979). 


La entomofauna de montana en la Zona de Transicion 


En ninguna otra region del mundo la fauna de insectos de alta mon- 
tafia, es dear, por encima de los 2000 m, es tan distinta a la de las tierras 
mas bajas contiguas como en la Zona de Transicion Mexicana al norte del 
Istmo de Tehuantepec. En estas montanas se unen efectos de insularidad 
y refugio, con la consiguiente multiplicacion de endemismos, con el he- 
cho de que constituyen la continuacion dentro de la Zona de Transicion 
de la region Neartica. Son las rutas de penetracion de la fauna neartica y 
tambien el lugar donde se conservan mas especies paleoamericanas, es 
decir, de origen septentrional antiguo. Por el contrario el Altiplano Mexi- 
cano, que en su extremo sur alcanza alturas de 2000 m y superiores, 
basicamente esta colonizado por elementos de origen sudamericano muy 
antiguo que han evolucionado in situ. Las tierras bajas tropicales lo estan 
por elementos sudamericanos de origen mucho mas reciente y con un 
grado de diferenciacion mucho menor. 

Los insectos de las montanas de la Zona de Transicion al norte del 
Istmo de Tehuantepec, tienen unaafinidad septentrional predominante. 
La parte mas caracterfstica de esta entomofauna sigue el patron de dis¬ 
tribucion Neartico cuyos elementos integran en forma casi exclusiva la 
fauna cuando rebasamos los 3000 m. (El patron Neartico, como el 
Mesoamericano y el Paleoamericano, son definidos mas adelante.) Hay, 
ademas, un fuerte aporte de elementos de Ifneas paleoamericanas que 
a nivel de grupo de especie o de especies son exclusivos de la montana. 
En los declives internos, a veces hasta altitudes algo superiores a los 
2000 m, se presentan algunas penetraciones de elementos que corres- 
ponden al patron de distribucion en el Altiplano. Tambien, especialmen- 
te en las montanas de Oaxaca-Guerrero, en el Sistema Volcanico Trans¬ 
versal y en la Sierra Madre Oriental, existen algunas especies vicariantes 
de Ifneas mesoamericanas. 

El resultado es una fauna bastante homogenea en cuanto a su com- 
posicion (un mfnimo de elementos de origen sudamericano que for- 
man un porcentaje notablemente inferior al que se encuentra en el 
Altiplano), con una zonacion altitudinal bien definida. Asf, los elementos del 
Altiplano y Mesoamericano, en general no rebasan los 2200-2300 m. La 
fauna mixta, neartica-paleoamericana, domina entre los 2000 y 3000 m. 
Por encima de los 3000 m, los insectos son exclusivamente nearticos (9). 

Este es el panorama al norte del Istmo de Tehuantepec. Al sur la 
composicion de la entomofauna es marcadamente diferente. De las 
montanas de Chiapas a las de Nicaragua se presenta un dominio del 
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elemento mesoamericano. Hay pocas especies paleoamericanas y es- 
tas, al igual que las nearticas que son aun menos numerosas, muestran 
vicariancia con formas del norte del Istmo. La disminucion en el numero 
de especies y en la diversidad de linajes de ongen septentrional senala 
que en numerosos casos el Istmo ha sido una barrera efectiva. 

En los lagos de Nicaragua se acaba de Zona de Transicion. En la 
Sierra de Talamanca se encuentran elementos mesoamericanos y rari- 
simos nearticos (Erwin, 1982), pero en las partes mas altas la 
entomofaunaes muy pobre, Domina la impresion de que estas monta- 
nas estan siendo colonizadas -sin mucho exito- por la fauna neotropical 
circundante, aunque se han citado algunos elementos de afinidad andina. 

A pesar del establecimiento gradual en el mioceno-plioceno del 
puente centroamericano y de su consolidacion definitiva hace 5.7 millo- 
nes de anos (Raven y Axelrod, 1975), muy pocos ammales de origen 
andino se encuentran en las montanas al norte del Istmo de Tehuantepec. 
Tambien, muy pocos elementos nearticos llegan a los Andes. Hay algu¬ 
nos de tipo paleoamericano (Bell, 1979), pero aun estos son muy re- 
ducidos en numero. Los elementos claramente andinos en el conjunto 
de la Zona de Transicion Mexicana, tambien son escasos. Lo anterior 
contrasta con lo que ocurre en las plantas (Rzedowski, 1978). 

El Nucleo Centroamericano ha recibido un aporte fundamental del 
sur (pero no andino) y los elementos en el evolucionados (patron 
Mesoamericano), se han extendido a su vez hacia America del Sur y 
hacia el norte del Istmo de Tehuantepec. 

El estudio de la distribucion de la entomofauna en las montanas al 
norte del Istmo de Tehuantepec es un analisis de procesos recientes de 
especiacion, subespeciacion y separacion incipiente de poblaciones, cla¬ 
ramente de vicarianza, bajo las condiciones del pleistoceno y del reciente. 
Tambien de extinciones, que en casos es facil asociar a fenomenos 
geologicos. Pero tambien lo es de una dispersion antigua (anterior a la 
fisiogeografia actual de las montanas) y de otra reciente (utilizando estas 
montanas como corredores), ya que la expansion hacia el sur de la fauna 
neartica es un fenomeno no solo reciente, sino actual (uso el termino 
dispersion en el mismosentidoque Erwin usa taxon pulse, Erwin, 1979a, b, 
1981). Dispersion, vicariancia y nuevas modificaciones de las areas de 
distribucion son parte de una realidad dinamica, en la que los biota evolu- 
cionan bap la influencia de un escenario geografco cambiante, que aisla o 
comunica, facilita la expansion o provoca la contraccion y la extincion. 
Este conjunto dinamico de fenomenos es una cruda evidencia de la este- 
rilidad de las confrontaciones entre las posiciones vicariancista y 
dispersionista. Como bien dice Brundin (1981:... if appearance of barriers 
instigates vicariance, then disappearance of barriers instigates dispersal."). 

La distribucion de los insectos en las montanas de la Zona de Transi¬ 
cion presenta algunos problemas, no del todo resueltos. Entre ellos, la 
interrupcion en la distribucion de numerosas especies nearticas y 
paleoamericanas tipicas de las montanas de Durango (en la Sierra Madre 
Occidental), que vuelven a encontrarse en el Sistema Volcanico Transver¬ 
sal, bastante al centra: Michoacan y Estado de Mexico y que aparente- 
mente faltan de Nayarit, Jalisco y parte occidental de Michoacan. La inte¬ 
rrupcion corresponde a el area de contacto Sierra Madre Occidental - 
Sistema Volcanico Transversal, donde las montanas disminuyen en altitud 
y la cuwa de mvel de los 2000 m no es continua. Esto hace que los luga- 
res ecologicamente adecuados no sean tampoco continuos. Pero, ade- 
mas, es una region que hasta hace muy poco -aun hoy en dia- tenia 
pocas vias de comunicacion, por lo que ha sido poco recolectada. 

Problema mas importante es la diferenciacion de afimdades faunisticas 
al norte y al sur de Istmo de Tehuantepec. Como hemos dicho, al norte 
la entomofauna de montana es de afinidades marcadamente septen- 
trionales. Al sur, aparece el elemento mesoamericano en el que domi- 
nan las formas de origen sudamericano. El problema es porque tan 
pocas formas de montana de origen septentrional han pasado al Nu¬ 
cleo Centroamericano. La causa principal parece estar en el Istmo de 
Tehuantepec, que aunque no en forma continua parece haber sido una 
barrera mucho mas importante de lo que generalmente se considera. 
Un elemento mas, quiza muy importante, resulta de que las montanas 


del Nucleo Centroamericano presentaron (y presentan) condiciones 
climaticas y ecologicas favorables a grupos de montana tropical hume- 
da, pero no las Sierras Madre (especialmente la Occidental, la principal 
via de migracion N-S) y el Sistema Volcanico Transversal, en las que 
dominan condiciones mas secas. Por esta razon la Sierra Madre Occi¬ 
dental y el Sistema Volcanico Transversal no han sido una buena via para 
los grupos mas higrofilos y termo-afines. Es decir, pocos elementos con 
las caracteristicas anteriores bajaron por estas montanas hacia el sur. 

Un apoyo a la suposicion anterior lo proporciona la ruta principal de 
expansion hacia el norte de los elementos mesoamericanos: montanas 
de Oaxaca-Guerrero, parte oriental del Sistema Volcanico, porcion in- 
mediatamente al norte de la Sierra Madre Oriental. Es decir, montanas 
mas higrofilas que la Sierra Madre Occidental y la parte oeste del Sistema 
Volcanico. En los casos raros en que una linea mesoamericana llega a la 
Sierra Madre Occidental, se encuentra en la parte sur, en el declive al 
Pacrfico, o sea en el area mas humeda y calida de toda la cordillera. 

Una caracteristica llamativa y bastante general de las especies y 
subespecies nearticas del Sistema Volcanico Transversal, es que son muy 
recientes. En vanos casos bien estudiados, apomorficas. Esto no resulta 
extrano, ya que en terminos generates no pueden ser mas antiguas que 
los volcanes o elementos orogenicos a los que estan restringidas y de 
los que son endemicas. En general, estos elementos geomorfologicos 
son pliocenicos o postpliocenicos, pero en su actual manifestacion geo- 
grafico-climatica, muy recientes (pleistoceno o reciente). 

La mayor velocidad de especiacion en las montanas ya ha sido nota- 
da. Kavanaugh (1979), refiriendose a los Carabidae (Coleoptera) dice 
Average differentiation rates in the lowlandgroups appear to be much slower 
than rates suggested for the montane groups. Las lineas nearticas son de 
diferenciacion espedfica o subespedfica (vicarianza) recientes. Clima- 
ticamente estan adaptadas a condiciones frias o templado-frias, Esto se 
manifiesta en relaciones fileticas principalmente horizontales, mas que 
verticales o altitudinales (Halffter, 1964a, 1976; Kavanaugh, 1979). 

En la Zona de Transicion al norte del Istmo de Tehuantepec, a diferen- 
cia de lo que pasa en otras regiones montanosas, como el sur de America 
Central, Amenca del Sur y las altas montanas de Africa Tropical (Fittkau et at. 

1969; Hedberg, 1969), la composicion de flora y fauna es mas el resultado 
de dispersion bajo condiciones favorables, luego fragmentada bajo condi¬ 
ciones desfavorables, que de una evolucion in situ a partir de los biota cir- 
cundantes (10). Por el contrario, la fauna de las montanas tropicales al sur 
del Istmo, parcialmente aislada de la colonizacion neartica por el propio 
Istmo, ha derivado de elementos de las tierras bajas adyacentes. Este feno¬ 
meno se presenta en el Nucleo Centroamencano, pero es aun mas mar- 
cado en la Sierra de Talamanca en Costa Rica-ftnama. 

Los patrones de distribucion de los insectos de montana en la Zona 
de Transicion Mexicana, han sido definidos por Halffter (1962, 1964a,b, 
1972, 1974, 1976, 1978) como a continuacion se indica (7), 

Patron de Distribucion Neartico (I I). Es seguido porgene- 
ros holarticos o nearticos de penetracion comparativamente reciente 
(plio-pleistoceno) en la Zona de Transicion Mexicana (Lmsley, 1963; 
Halffter, 1964a; Evans, 1966; Ball, 1968; Bally Erwin, 1970; BallyNegre, 
1972; Halffter, 1976; Zunino, 1984; Peck y Anderson, 1985). Dentro 
de la Zona quedan restringidos, en forma practicamente absoluta, a los 
sistemas montahosos de Mexico y norte de America Central (muy po¬ 
cos generos rebasan el Istmo de Tehuantepec). En las montanas de la 
Zona de Transicion se encuentran a altitudes elevadas (en terminos ge¬ 
nerates por encima de los I 700 m), en bosques templados de coniferas 
y praderas de altura, comprendiendo la casi totalidad de las especies 
que se encuentran en las partes mas altas: bosques boreales, praderas 
de gran altura, tundra alpina. 

Para estos generos, los sistemas orograficos de la Zona de Tran¬ 
sicion han servido de via de penetracion norte-sur (especialmente la 
Sierra Madre Occidental), asi como de centros de diversifi- 
cacion. Este segundo fenomeno es muy notable en el Sistema Vol¬ 
canico Transversal. 


Dentro de las lineas paleoamericanas y por lo tanto de ongen sep¬ 
tentrional pero de penetracion mas antigua en la Zona de Transition, 
pueden existir especies o grupos de especies totalmente adaptadas a 
las altas montarias y cuya distribution sigue el modelo neartico (Zunino 
y Halffter, 1988). 

Ongenypenetracion a America. En los insectos que siguen el patron 
de distribution Neartico, tomo en el taso de los elementos 
paleoameritanos, la via de penetration a America parete haber sido el 
puente de Bering. Pero en el taso de los nearticos se trata de un ton- 
junto de insettos adaptados a tonditiones templado-frlas o frias, intluso 
artitas, lo que se refleja tanto en la posibilidad de utilizar el puente de 
Bering en el tenozoito superior, tomo en su distribution ecologico- 
geografica en Amerita y fuera del Continente, 

Variaciones dentro del patron. Dentro del patron de distribution 
Neartito se entuentran dos variantes, unas vetes muy daramente defini- 
das, otras difieil o imposible de distinguir: a) lineas ton afimdades umca- 
mente nearticas; b) lineas holarticas. Las primeras (Ball, 1959) correspon- 
den a una distribution mas antigua. Tienen afinidades pnntipalmente ton 
elementos de la fauna Allegheniana. Son insettos de tlima templado a 
templado-frlo. En general, en las montanas de la Zona de Transition Mexi- 
tana, las espeties ton afinidades estrittamente neartitas se entuentran a 
in mvel altitudinal inferior a las holartitas. Su equivalente en plantas son las 
espeties de la flora del este de los Estados Unidos que apareten en areas 
tan al sur tomo Chiapas y Guatemala (Rzedowski, 1978). 

Los elementos holarticos (Ball, 1968; Ball y Erwin, 1969; Bolivar y 
Pieltain y Hendriehs, 1972) tienen una distribution mas o menos conti- 
nua en la parte septentrional de las grandes masas tontinentales del He- 
misferio Norte. Ecologicamente estan adaptados a tonditiones templa- 
do-frias o intluso frias. Esto explita porque en Mexico se los entuentra a 
altitudes superiores a los 2700 m, intluyendo tasi todas las espeties real- 
mente de alta montaria, las restantes son espeties derivadas de grupos 
paleoameritanos. Los elementos holartitos han penetrado hatia el sur 
siguiendo las tadenas montariosas del oeste de Amerita del Norte, inclu- 
so tienen relativamente potas afinidades eon las formas del E-SE de los 
Estados Unidos. Todo parete serialar que en los Estados Unidos la divi¬ 
sion entre las faunas del este y del oeste es un fenomeno muy antiguo. En 
esta gran division de la fauna norteameritana, los elementos de las mon- 
tanas mexitanas son mas afines a la fauna del oeste que a la del este, lo 
que parete deberse a la tontinuidad de los sistemas montariosos. 

Los elementos holartitos tfpitos que en la Zona de Transition son es¬ 
trittamente boreo-montanos, se han expandido hatia el sur aprovethando 
las tonditiones frias y humedas. El hetho antes tomentado de que las gran¬ 
des glatiationes del hemisferio norte no hayan sido simultaneas ton las 
glatiationes montanas de Mexito, ha ayudado a la expansion. 

La tontinuidad de los sistemas orografitos ha sido un fattor muy 
importante en la distribution de tipo neartito. Existe una serie de mon¬ 
tanas y altiplanos mas o menos tontinuos de Alaska al norte de Amerita 
Central, interrumpida solo por algunas barreras. Las printipales barre- 
ras son el area baja y xerica entre las montanas del W de los Estados 
Unidos y la Sierra Madre Ottidental, aproximadamente a la altura de la 
frontera Estados Umdos-Mexico; la Depresion del Balsas que limita el 
tontaeto entre el Sistema Volcanico Transversal y las montanas de Gue- 
rrero-Oaxata a un area redutida en el E donde el Sistema Voltanito 
tonfluye ton la Sierra Madre Oriental; y, sobre todo, el hiato represen- 
tado por las tierras bajas tropitales del Istmo de Tehuantepec 

Penetracion en la Zona de Transtaon. Ball (1968), utilizandoloscarabidos 
(Coleoptera) tomo base, hate un analisis extelente de la forma tomo los 
grupos holartitos boreo-montanos se han extendido hatia el sur, siguien¬ 
do los sistemas montanosos. Para apoyar lo modemo de la penetration 
seriala la estretha similitud y distribution alopatrica de espeties muy proxi- 
mas, fenomenos que sugieren una especiacion retiente. En los carabidos, 
tomo en otros insettos, en tiertos tasos es difitil distinguir entre estas 
penetrationes muy retientes y otras mas antiguas, muthas vetes del mis- 
mo grupo taxonomico y que han seguido las mismas vfas orograficas en el 
transturso del tenozoito superior. 
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Indudablemente, las barreras (Ball, I 968) que interrumpen la con- 
tinuidad de los sistemas orografitos y haten difitil la penetration de los 
elementos septentrionales boreo-montanos, tambien protegen la 
espetiation y supervivencia de aquellos que las han rebasado, impi- 
diendo el paso de nuevas formas y la tonsiguiente tompeteneia. Por 
otra parte, el efetto de las barreras no ha sido siempre igual. El tlima 
frfo, asicomo las glatiationes y sus efettos tolaterales, han dado lugar a 
tonditiones mas favorables que las attuales para su trute, espetialmente 
en el taso de la barrera de desiertos y pastizales que separa las tordille- 
ras del oeste de los Estados Unidos de la Sierra Madre Ottidental. 
Durante epocas setas y talidas, la fauna boreo-montana se ha visto 
tontentrada en las montanas altas y frias. En estas epotas las barreras 
han sido muy efettivas. 

Al efetto de las barreras hay que ariadir una taratterfstita geografi- 
to-etologita: los rfos y lagos son estasos en las montanas del sudoeste 
de los Estados Unidos y en las Sierras mexitanas. Esto ha hetho espe¬ 
tialmente difitil el desplazamiento hatia el sur de las espeties norte- 
americanas higrofilas. 

La position N-S y la anthura y tontinuidad de la Sierra Madre Otti¬ 
dental, haten de esta el printipal torredor de penetration neartica. El 
Sistema Voltanito Transversal, eon su disposition W-E y su division en 
sierras y unidades mas o menos aisladas, es dentro de los sistemas 
orografitos de la Zona de Transition el mas importante en tuanto a 
diversification. En el se presenta una vitarianza tonsiderable a partir de 
un numero redutido de formas que llegan a traves de las Sierras Madre, 
muy espetialmente de la Ottidental (Mateu, 1974a). 

Una de las tontlusiones de Ball (1968) es que, en general, la fauna 
holartica boreo-montana no ha dado una contribution importante al 
tonjunto de la fauna mexitana. Los grupos higrofilos no han penetrado 
a las montanas mexitanas, los mesofilos y xerofilos se han movido hatia 
el sur mas bien ton difitultad. 

Entre I 5,000 y 12,000 arios antes del presente, el tlima del periodo 
glacial Wisconsin empezo a ser mas templado. A este lapso de tiempo se 
le conoce como periodo pluvial post-glacial. Durante este periodo vivie- 
ron de manera casi continua, en el Desierto Chihuahuense, algunos rep¬ 
tiles asociados a condiciones mas humedas gracias a que existia un reticu- 
lo de bosque mesofilo a traves del desierto. Este reticulo de vegetacion 
subhumeda ha sido postulado por Martin (1958) como ruta pleistocemca 
de conexion entre las dos Sierras Madre a traves del Altiplano. En el pe¬ 
riodo xerotermico (hace I 200 a 500 arios), que siguio al pluvial, al avan- 
zar la aridez hacia el N y E, los corredores subhumedos del Altiplano 
fueron interrumpidos tal y como lo estan en la actualidad 

Patron Mesoamericano de Montana (12) Esta integrado 
por elementos evolucionados en el Nucleo Centroamericano (Goulet 
1974; Whitehead y Ball, 1975; Ball, 1975; Whitehead, 1976; Ball, 1978; 
Moron, 1981, 1983; Llorente-Bousquets, 1983; Kohlmann, 1984; Moron 
1986; Zunino y Halffter, 1988). La comparacion entre la distribution de 
los insectos (Whitehead, 1976) y la de la herpetofauna (Savage, 1966; 
Stuart, 1966; Duellmann, 1966, I 970) es especialmente interesante. Las 
afinidades son principalmente sudamericanas antiguas. Tambien hay que 
incluir en el patron algunos elementos procedentes de Mexico al N del 
Istmo de Tehuantepec que durante el cenozoico llegaron al Nucleo Cen¬ 
troamericano, en el evolucionaron y posteriormente se expandieron con- 
juntamente con las lineas de origen sudamericano antiguo ya menciona- 
das. No hay que olvidar que el extremo sur de America del Norte (aproxi¬ 
madamente la actual Oaxaca) mantuvo un contacto intermitente y relati¬ 
vamente facil con el Nucleo Centroamericano. Lo mismo que elementos 
del Nucleo pudieron emigrar hacia el norte, elementos norteamerica- 
nos adaptados a las condiciones tropicales pudieron llegar al Nucleo y 
evolucionar en el 

Ecologicamente los elementos que integran este patron estan muy 
estrechamente ligados a los bosques de montaria de mediana altitud: 
selva de montaria y bosque nebular, penetrando en algunos casos a los 
bosques de pino-encino mas humedos. La humedad, relacionada con 
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la estructura de los bosques tropicales de montana, parece tener una 
importance decisiva en la integracion del patron. Las condiciones hu- 
medas tambien son fundamentales para analizar su expansion al N y al 
SE del Nucleo Centroamericano. Para esta expansion, las dos barreras 
han sido el Istmo de Tehuantepec y la depresion nicaraguense, ambas 
cubiertas por selva tropical, pero con condiciones mas secas que las 
caracteristicas de los bosques de mediana altitud. 

El Nucleo Centroamericano se eleva al concluir el cretacico. Sin em¬ 
bargo, la pnmera llegada importante de elementos sudamericanos habria 
que situaria en oligoceno-mioceno. Hasta el mioceno el intercambio entre 
el Nucleo Centroamencano y America del Sur era muy diflcil (Lloyd, 1963; 
Dengo, 1968; Malfait y Dinkelmann, 1972; Bohnenberger, 1977; Burke et 
a!.. 1978; Minster y Thomas, 1978) y solo posible por grupos capaces de 
extenderse a traves de barreras oceanicas (sattadores de islas); aun entre 
mioceno y mediados del plioceno, el intercambio faunlstico sigue siendo 
diflcil y solo comprende una porcion pequena de la fauna sudamencana. 
Por el contrario, el Nucleo Centroamencano tiene una buena comunica- 
cion con las tierras de Mexico al norte del Istmo de Tehuantepec, Al cerrar- 
se el portal del Balsas (cretacico superior), la unica barrera es el menciona- 
do Istmo de Tehuantepec, barrera marina en mioceno y climatica durante 
el cenozoico y el actual, pero con posibilidad mas facilmente franqueable 
para grupos de montaria-humeda, durante los episodios humedos del 
pleistoceno que en la actualidad (Duellman, 1966), El siguiente factor de 
importance en la expansion hacia el N es la orografla y su influence en la 
distribucion de los bosques humedos de montana. Al norte del Istmo de 
Tehuantepec, las especies de filiacion mesoamericana son mas abundantes 
en las montanas de Oaxaca-Guerrero y en la Sierra Madre del Sur, en sus 
vertientes externas, mas humedas. 

Las actuates distribuciones, asf como el grado de divergence 
taxonomica, permiten especular sobre la posible epoca en que ocurrio 
la expansion hacia el N de un determinado grupo. Si sigue en forma 
definida el contorno de las montanas del sur de Mexico, pero muy es- 
pecialmente del Sistema Volcanico Transversal y de la Sierra Madre 
Oriental, podemos suponer que este grupo se expandio cuando estas 
condiciones orograficas ya existian. Esto situa entre plioceno y reciente 
la formacion de la mayor parte de las areas de distribucion. 

En el plioceno, el puente centroamericano se restablece permitien- 
do la expansion hacia el istmo panameno y America del Sur de elementos 
mesoamericanos. Esta expansion es restringida e inferior a la extension 
hacia el N. La principal razon es ecologica. Las umcas condiciones adecua- 
das para los elementos mesoamericanos de montana se encuentran en 
la Sierra de Talamanca, separada del Nucleo Centroamericano por las 
tierras bajas de la Depresion Nicaraguense y esta es una barrera impor¬ 
tante para la fauna de montana humeda. Algunas lineas mesoamericanas 
son origen de elementos adaptados a las tierras bajas del sur de America 
Central e incluso America del Sur. De estos elementos deriva una parte 
de la entomofauna de montana de la cordillera de Talamanca. Otra parte 
tiene su origen en formas de origen sudamericano, tambien de tierras 
bajas, que a traves del istmo panameno, avanzan hacia el norte. Lo evi- 
dente es que la cordillera de Talamanca es colonizada principalmente por 
elementos procedentes de las tierras bajas. 

Los ejemplos que ilustran la distribucion mesoamericana de monta- 
ria corresponden a habitantes de los bosque tropicales y templados 
humedos, de altitud media. La distribucion de la tribu Proculini (Coleop- 
tera: Passalidae) ilustra la evolucion del patron (Reyes-Castillo, 1978; 
Reyes-Castillo y Halffter, 1978; MacVean y Schuster, 1981; Quintero y 
Reyes-Castillo, 1983; Castillo y Reyes-Castillo, 1984). Los Proculini son 
un grupo predominantemente montano. A mvel generico son totalmen- 
te montanos; no existe ningun genera propio de las tierras bajas. A nivel 
de especie, dos terceras partes son montanas y cerca del 30% presen- 
ta alas reducidas. La adaptacion a la montana ha restringido la dispersion 
y favorecido el endemismo, muy marcado en las montanas del Nucleo 
Centroamericano, as! como en las situadas al norte del Istmo de 
Tehuantepec. En comparacion, en Costa Rica- Panama y en los Andes 
sudamericanos, el numero de especies montanas de Passalidae es mas 


reducido. Estas especies tiene su origen en una tribu dominante en las 
tierras bajas; la tribu Passalini. 

Existen buenos elementos (Reyes-Castillo y Halffter, 1978) para 
suponer que el ancestro que dio lugar a los Proculini fuera un saltador 
de islas (los pasalidos pueden ser buenos voladores y colonizar islas 
oceanicas) que llegara al Nucleo Centroamericano desde America del 
Sur, entre oligoceno y mioceno. Los actuates Proculini sudamericanos 
son especies de generos que muestran una expansion hacia el sur a 
partir del Nucleo Centroamericano a traves de Istmo Panameno, ex¬ 
pansion posterior al fin del plioceno. 

La expansion de Proculini hacia el norte, aunque ha sufrido inte- 
rrupciones al nivel del Istmo de Tehuantepec, fue posible desde las pri- 
meras etapas de formacion del grupo, o sea desde oligoceno-mioceno, 
Como pasa en otros grupos mesoamericanos, un area secundaria de 
diversificacion la constituyen las montanas mexicanas al norte del Istmo 
de Tehuantepec, en donde ademas de generos exclusivos, numerosos 
generos de amplia distribucion en el Nucleo Centroamericano se han 
diversificado en forma notable. Menos importante como centra secun- 
dario de diversificacion es el sistema montanoso costarricense. 

Los Proculini tambien incluyen ejemplos excelentes de distribucion 
de una misma especie (sin cambios taxonomicos apreciables) en distin- 
tos volcanes que vienen representando islas biogeograficas. MacVean y 
Schuster (1981) sehalan: Thepassatidbeetle fauna of seven Guatemalan 
volcanoes is apparently quite uniform. A given species has a similar altitudinal 
range on different volcanoes... Dispersal of these species among the volcanoes 
probably occurred during the Pleistocene glacial periods when temperature 
depressions caused in the altitudinal limits of the montane wet-forestand 
cloud forests allowing them to coalesce from one volcano to the nest. Hay 
que sehalar que estos volcanes corresponden a lo que Dengo (1968) 
denomina Cadena Volcanica del Pacffico y estan relativamente proxi- 
mos entre sf (12). 

Patron Paleoamericano (I 3). El ultimo patron de distribu¬ 
cion que proporciona un aporte importante a la entomofauna de mon- 
tana dentro de la Zona de Transicion Mexicana, es el Paleoamericano 
(Halffter, 1964a, 1976; Mateu, 1974b; Moron, 1992). Ya he senalado 
que grupos de especies o especies de lineas paleoamericanas pueden 
calcar las caracteristicas de la distribucion Neartica. La diferencia funda¬ 
mental es que en el caso de los elementos que corresponden a lineas 
paleoamericanas, la derivacion ha ocurrido dentro de la Zona de Tran¬ 
sicion. No se trata de elementos que como tales (no formas ancestrales) 
hayan emigrado del norte. 

Las lineas que siguen el patron Paleoamericano corresponden a 
una penetracion antigua al Continente Americano (Halffter, 1976). 
Tienen una riqueza y diversidad (tanto taxonomica como ecologica) 
mucho mayor en el Viejo Mundo que en America. Aun cuando en 
America muchas veces se ha presentado una expansion secundaria, 
esta ha ocurrido a partir de un numero muy reducido (muchas veces 
una) de especies ancestrales, claramente derivadas de troncos del Viejo 
Mundo. En cierto numero de casos, existe una verdadera dificultad 
para determinar si el lugar de origen de un grupo es el Viejo Mundo o 
America. Es posible que varios de los elementos que consideramos 
dentro del patron Paleoamericano, se hayan originado en Norte Ame¬ 
rica, de donde se han extendido por una parte a la Zona de Transi¬ 
cion, por otra a Eurasia via Bering. Sin embargo, todas las evidencias 
parecen sehalar que una proporcion mayoritaria de los elementos 
paleoamericanos se ha originado en el Viejo Mundo, especialmente 
en sus tropicos. 

Los grupos que han dado lugar a los elementos paleoa¬ 
mericanos, tanto en America como en el Viejo Mundo, presentan 
una amplia diversificacion ecologica, aunque es claro el predomi- 
nio en climas calidos y templado-calidos. Hay un marcado contras- 
te, en America y fuera de America, entre los elementos paleoame- 
ricanos y los que siguen al patron Neartico, que corresponden a 
generos ecologicamente relacionados con climas frios o templa- 
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do-frios. Vease descripcion del patron de dispersion y de su evolu- 
cion en Halffter, 1976. 

En las llneas que siguen el patron Paleoamericano, llneas anti- 
guas, con un lapso muy prolongado de estancia en la Zona de Tran¬ 
sicion Mexicana, en la enorme mayoria de los casos con especies 
exclusivas de esta Zona, ocurre un fenomeno de heterogeneidad 
ecologica que se repite -aunque en un grado mucho menor- en el 
otro conjunto antiguo: las especies sudamericanas que siguen el pa¬ 
tron de distribucion en el Altiplano (Halffter, 1976). En el caso del 
patron Paleoamericano, una misma Ifnea o genera puede presentar 
especies adaptadas a condiciones aridas, de pradera, de montana e in- 
cluso a la selva tropical. Es un fenomeno de vicarianza sufrido por llneas 
de dispersion amplia y antigua, en donde una serie de segmentos (poste- 
riormente especies o grupos de especies) quedan fragmentados y aisla- 
dos por condiciones geograficas y ecologicas cambiantes (13), En las 
montanas este fenomeno es especialmente importante. Las cordilleras al 
node del Istmo de Tehuantepec contienen un buen numero de elemen- 
tos paleoamericanos que disminuyen en numero al sur del Istmo, aun¬ 
que siguen siendo importantes. La evolucion del patron Paleoamericano 
coincide con lo que dice Sharp (1966) para la flora mexicana. 


Resumen 


La entomofauna de montana de la Zona de Transicion Mexicana forma 
dos conjuntos bien definidos y diferentes. El primero ocupa las sierras al N del 
Istmo de Tehuantepec, el segundo, los sistemas montanosos al sur del Istmo: 
Sierras de Chiapas y America Central hasta la Depresion Nicaraguense. Al N 
del Istmo de Tehuantepec la entomofauna de montana esta compuesta en 
elevada proporcion por elementos de daro ongen septentrional. Para estos 
insectos, especialmente para los mas modemos en la Zona de Transicion, 
las cordilleras han sido via de expansion hacia el sur. Pero tambien son 
(especialmente en el Sistema Volcanico Transversal y en las montanas de 
Oaxaca-Guerrero) areas de aislamientos frecuentes y vicarianza. 

Segun la antiguedad de su entrada en la Zona de Transicion, los 
elementos de origen septentrional corresponden a los patrones de dis¬ 
tribucion Neartico o Paleoamericano. Ademas, las montanas al N del 
Istmo incluyen un cierto numero de elementos mesoamericanos. Los 
que son realmente excepcionales por su escaso numero son los ele¬ 
mentos procedentes de las tierras bajas tropicales e incluso del Altipla¬ 
no. En general, las montanas al N del Istmo han sido una via mediocre 
para la expansion de la fauna septentrional mas moderna (patron 
Neartico), especialmente de sus elementos higrofilos. Esta selection se 
asocia con la falta en las cordilleras mexicanas, en especial en la Sierra 
Madre Occidental, de lagos y rios. 

La mayor parte de los insectos de las montanas al S del Istmo han 
evolucionado en el Nucleo Centroamencano, El Nucleo ha recibido un 
aporte antiguo muy importante de Amenca del Sur (pero no andino), mas 
algunos elementos de ongen septentnonal. La fauna evolucionada en el se 
ha expandido hacia America del Sur y hacia el norte a traves del Istmo de 
Tehuantepec, integrando el patron de distribucion Mesoamericano. 

Inmediatamente al S de la Zona de Transicion, en la Sierra de 
Talamanca (Costa Rica-Panama), se presenta una importante coloniza- 
cion de la montana a partir de lineas de las tierras bajas tropicales, feno¬ 
meno que solo ocurre en forma exceptional en la Zona de Transicion. 


Agradecimientos 


En los ultimos ahos he discutido distintos aspectos de la biogeografia 
de Mexico y he recibido valiosa informacion de los investigadores del 
Instituto de Ecologia, Gustavo Aguirre, Miguel Angel Moron y Pedro 
Reyes-Castillo. Con este ultimo, la colaboracion viene de muchos ahos 
atras y ha sido especialmente estrecha y fecunda. Entre otros aspectos, 
le agradezco sus comentarios cuidadosos a este artlculo. 


Referencias 


Anderson, T. H. 1969. Geology of the San Sebastian Huehuetenango 
Quadrangle, Guatemala, Central America. Ph D. Thesis. Univ. Tex., 
Austin. 

Ball, C. E. 1959. A taxonomy study of the North American Licinini 
with notes on the Old World species of the genus Diplocheila Brulle. 
Mem. Amer. Ent. Soc., 16: 1-258. 

Ball, C. E. 1968 (1970). Barriers and southward dispersal of the 
holarctic boreomontane element of the family Carabidae in the 
mountains of Mexico. An. Esc. Nac. Cienc. Biol. Mexico, 17:91-1 12. 
Ball, C. E. 1975. Pericaline Lebiini: Notes on classification, a synopsis 
of the New World genera, and a revision of the genus Phloeoxena 
Chaudoir(Coleoptera: Carabidae). Quaest. Ent., I I: 143-242. 

Ball, C.E. 1978. The species of the neotropical genus Trichopseiaphus 
Chaudoir (Coleoptera: Carabidae): Classification, phylogeny and 
zoogeography. Quaest Ent., 14: 447-489. 

Ball, C. E. y T. L. Erwin. 1969 A taxonomic synopsis of the tribe 
Loricerini (Coleoptera: Carabidae). Can. J. Zooi., 47: 877-907. 

Ball, C. E. y J. Negre. 1972. The taxonomy of the Nearctic species 
of the genus Calathus Bonelli (Coleoptera: Carabidae). Trans. Amer. Ent. 
Soc, 98:412-533. 

Bell, R. T. 1979. Zoogeography of Rhysodini-Do beetles travel on 
driftwood? En: Erwin, T. L., G. E. Ball y D. R. Whitehead (eds.), Carabid 
Beetles: Their evolution, natural history, and classification, Junk, LaHaya. 
Bohnenberger, O. 1977. Plate tectonics hypothesis as related to 
Central America. Bol Inst. Geoi Mex., 101: 33-46. 

Bolivar y Pieltain, C. y J. Hendrichs. I 972. Distribution en 
Norteamerica del genera holartico ^vctfcmjGyllenkal, y estudio de tres 
nuevas formas mexicanas (Col., Silph.). Ciencia{ Mex.), 27 (6): 207-21 6. 
Brundin, L. Z. 1981. Croizat's Panbiogeography versus phylogenetic 
biogeography. En: Nelson, G. y D. E. Rosen (eds.), Vicanance 
biogeography: A critique, Columbia University Press, Nueva York. 
Burke, K., R J. Fox, y A. Art. C. Segnor. 1978. Bouyant ocean 
floor and the evolution ofthe Caribbean./ Ceophys. Res., 83: 3949-3954, 
Castillo, C. y Reyes-Castillo, R 1984. Biosistematica del genera 
Petrejoides Kuwert (Coleoptera: Passalidae). Acta Zoo1 Mex. (n.s.), 4: 
1-84. 

Coope, C.R. 1979. Late cenozoic fossil Coleoptera: Evolution, 
biogeography, and ecology. Annu. Rev. Ecoi Syst., 10. 247-267. 
Dengo,G. 1968. Estructurageologica, histona tectonicaymorfologica 
de Amenca Central. Centro Regional Ayuda T ecnica (AID), Mexico-Bue- 
nos Aires. 

Duellman, W. E. 1966. The Central American herpetofauna: an 
ecological pespective. Copeia, 4: 700-719. 

Duellman, W. E. 1970. The Hylid Frogs ofMiddle America. Mus. Nat. 
Hist., University of Kansas, Lawrence, Kansas. 

Erwin, T. L. 1979a. Thought on the evolutionary history of ground 
beetles: Hypotheses generated from comparative faunal analyses of 
lowland forest sites in temperate and tropical regions, pp. 539-592. En: 
Erwin, T L., G.E. Ball y D. R. Whitehead (eds.), Carabid beetles: Their 
evolution, natural history, and classification, Junk, La Haya. 

Erwin, T. L. 1979b. The American connection, past and present, as a 
model blending dispersal and vicariance in the study of biogeography, pp. 
335-367, En: Erwin, T L., G. E. Ball y D.R. Whitehead (eds ), Carabid 
beetles: Their evolution, natural history, and classification, Junk, La Haya. 
Erwin, T. L. 1981. Taxon pulses, vicariance, and dispersal: An 
evolutionary synthesis illustrated by Carabid beetles, pp. 169-183. En: 
Nelson, G. y D. E. Rosen (eds.), Vicariance biogeography: A critique. 
Columbia University Press, Nueva York. 

Erwin, T. L. 1982. Small terrestrial ground-beetles of Central America 
(Carabidae). Proc. Calif. Acad. Sci., 42 (19): 455-496. 

Evans, H. E. 1966 A revision ofthe Mexican and Central American 
spider wasps of the subfamily Pompilinae (Hymenoptera: Pompilidae). 
Mem. Amer. Ent. Soc., 20: I -442. 




94 


Fittkau, E. J., J. lilies, H. Klinge, C. H. Schwabe y H. Sioli 

(eds.). 1969. Biogeography and ecology in South America. Junk, La Haya. 
Goulet, H. 1974. Classification of the North and Middle American 
species of the genus Pelmatellus Bates (Coleoptera: Carabidae). Quaest. 
Ent. , 10: 80-102. 

Gressitt, J. L. 1958. Zoogeography of insects. Amu. Rev. Entomol., 
3: 207-230. 

Gressitt, J. L. 1974. Insert biogeography. Annu. Rev. Entomol., 19: 
293-343. 

Halffter, G. 1962. Explicacion preliminar de la distribucion geografica 
de los Scarabaeinae mexicanos. Acta Zool. Mex., 5 (4-5): 1-17. 
Halffter, G. 1964a, La entomofauna americana, ideas acerca de su 
origen y distribucion. Folia Entomol. Mex., 6: 1-108. 

Halffter, G. 1964b. Las regiones Neartica y Neotropical desde el 
punto de vista de su entomofauna. Anais Segundo Congresso Latino- 
Americano Zoologia, Sao Paulo, 1:51-61. 

Halffter, G. 1972. Elements anciens de I’entomofaune neotropicale: 
ses implications biogeographiques. En: Biogeographie et Liasons 
IntercontmentalesauCoursduMesozoique, XVII Congress International 
de Zoologie. Monte-Carlo. I: I -40. 

Halffter, G. 1974. Elements anciens de I'entomofaune neotropicale: 
ses implications biogeographiques. Quaest. Ent., 10: 223-262. 
Halffter, G. 1976. Distribucion de los insectos en la Zona de Transi- 
cion Mexicana. Relaciones con la entomofauna de Norteamerica. Folia 
Entomol. Mex., 35:1 -64. 

Halffter, G. 1978. Un nuevo patron de dispersion en la Zona de 
Transicion Mexicana: el Mesoamericano de montana. Folia Entomol. Mex., 
39-40: 219 -222 

Hasterirath, V. S. 1974. Spuren pleistozaner Vereisung in den Altos 
de Cuchumatanes, Guatemala. Eiszeitalter Ggw., 25:25-34. 
Hedberg, O. 1969. Evolution and speciation in atropical high mountain 
flora. Biol. J. Linn. Soc., 1: 135-148. 

Heine, K. 1973. Variaciones mas importantes del clima durante los 
ultimos 40,000 anos en Mexico. Comunicaciones, Proyecto Pueb/a- 
Tlaxcala (Fund. AJemana Invest, dent.), 7: 5 I -58. 

Howden, H. F. 1969. Effects of the Pleistocene on North American 
insects. Annu. Rev. Entomol. 14: 39-56. 

lilies, J. 1983. Changing concepts in biogeography. Annu. Rev. Entomol.. 
28: 391-406. 

Kavanaugh, D. H. 1979. Rates of taxonomically significant 
differentiation in relation to geographical isolation and habitat: Examples 
from a study of the Nearctic Nebria fauna, pp. 35-47. En: Erwin, T. L., 
G. E. Ball y D. R. Whitehead (eds.), Carabid beetles: Their evolution, 
natural history, and classification, Junk, La Haya 
Klaus, D. 1973. Las fluctuaciones del clima en el valle Puebla-Tlaxcala. 
Comunicaciones, Proyecto Puebla-Tlaxcala (Fund. Alemana Invest. Gent.), 
7: 59-62. 

Kohlmann, B. 1984. Biosistematica de las especies norteamencanas del 
genero/tayc/irs (Coleoptera: Scarabaeidae). Folia Entomol. Mex., 60: 3-81. 
Linsley, G. E. 1963. Behring arc relationship of Cerambycidae and 
their host plants, pp. 159-178. En: Gressitt, J. L. (ed,), Symposium Pacific 
Basin Biogeography, Bishop Museum Press, Honolulu. 
Llorente-Bousquets, J. 1983. Sinopsis sistematica y biogeografica 
de los Dismorphiinae de Mexico con especial referencia al genera Enantia 
(Lepidoptera: Pieridae). Foha Entomol. Mex., 58: I -207. 

Lloyd, J. L. I 963. Tectonic history of the South Central American 
Orogen. Am. Assoc. Petrol. Geoi Mem., 2: 88-100. 

Lorenzo, J. L. 1964. Losglaciares de Mexico. Instituto de Geofisica, 
UNAM, Mexico, D.E 

MacVean, C. y J. C. Schuster. 1981. Altitudinal distribution of passalid 
beetles (Coleoptera: Passalidae) and Pleistocene dispersal on the volcanic 
chain of northern Central America. B/otropica, 13 (1): 29-38. 

AAalfait, B. T. y M. G. Dinkelmann. 1972. Circum-Caribbean 
tectonic and igneus activity and the evolution of the Caribbean Plate. 
Geoi Soc. Amer. Bull., 83: 251 -272. 


Mani, M. 1968. Ecotogvandbiogeography ofhigh altitude insects. Junk, 
La Haya. 

Martin, P. S. 1958. A biogeography of reptiles and amphibians in the 
Gomez Farias region, Tamaulipas, Mexico. Misc. Pubi Mus. Zooi Umv. 
Michigan, 101: 1-102. 

Mateu, J. 1974a. Sobre algunos linajes de carabidos boreo-montanos 
de Mexico y sus relaciones con el poblamiento entomologico del Siste- 
maVolcanico Transversal. Rev. Soc. Mex. E/ist. Nat., 35: 181 -224. 
Mateu, J. 1974b. Surles M/crolestesSchmA- Goebel du Mexique (Coleop¬ 
tera: Carabidae). Ent. Arb. Mus. Frey, TutzingMuenchen, 25: 261 -275. 
Minster, J. B. y H. J. Thomas. I 978. Present-day plate motions. 
]. Geoph. Res., 83: 533 I -5356. 

Moron, M. A. 1981. Descripcion de dos nuevas especies de P/usiotis 
Burm. y discusion de algunos aspectos zoogeograficos del grupo de 
especies “costata "(Coleoptera: Melolonthidae). Foha Entomol. Mex., 49: 
49-69. 

Moron, M. A. 1983. A revision of the subtribe Heterostermna 
(Coleoptera: Melolonthidae: Rutelinae). Foha Entomol. Mex., 55:31-101 
Moron, M. A. 1986. El genero Phyllophaga en Mexico: Morfologia, 
distribucion y sistematica supraespecifica (Coleoptera). Instituto de 
Ecologfa, A.C., Mexico, D.E 

Moron, M. A. I 992. Analisis biogeografico preliminar del genero 
P/usiotis Burmeister (Coleoptera: Melolonthidae), pp. 235-242. En: 
Darwin, R y A. L. Welden (eds.), Biogeography of Mesoamenca, The 
Tinker Foundation, Inc., Tulane. 

Munroe, E. 1965. Zoogeography of insects and allied groups. Annu. 
Rev. Entomol., 10: 325-344. 

Noonan, G. R. I 979. The science of biogeography with relation to 
carabids, pp. 295-3 17. En: Erwin, T. L., G. E. Ball y D. R. Whitehead 
(eds.), Carabid beetles: Their evolution, natural history, and classification. 
Junk, La Haya. 

Noonan, G. R. 1981. South American species of the subgenus 
Anisotarsus Chaudoir (Coleoptera: Carabidae). Part II: Evolution and 
Biogeography. Milwaukee Public Mus. Contrib. Biol. Geoi, 45: I -1 17. 
Peck, S. B. y R. S. Anderson. 1985. Taxonomy, phytogeny and 
biogeography of the carrion beetles of Latin America (Coleoptera: 
Silphidae). Quaest. Ent., 21 (3): 247-317. 

Quintero, G. y P. Reyes-Castillo. 1983. Monografla del genero 
Oi/eus Kaup (Coleoptera: Passalidae). Foha Entomol. Mex., 54: I -50. 
Raven, P. H. y D. I. Axelrod. 1975. History of the flora and fauna 
of Latin America. Amer. Set., 63: 420-429. 

Reichardt, H. 1979. The South American carabid fauna: endemic 
tribes and tribes with african relationships, pp. 3 19-325. En: Eiwin, T L., 
G. E. Ball y D. R. Whitehead (eds.), Carabid beetles: Their evolution, 
natural history, and classification, Junk, La Haya. 

Reyes-Castillo, P. 1978. Revision monografica del genero Spurius 
Kaup (Coleoptera: Passalidae). Stud. Entomol., 20 (I -4): 269-290. 
Reyes-Castillo, P. y G. Halffter. I 978. Analisis de la distribucion 
geografica de la tribu Proculini (Coleoptera: Passalidae). Foha Entomol. 
Mex.. 39-40: 222-226. 

Reyes-Castillo, P. y G. Quintero. 1977. The species of OUeusYaup and 
their distribution (Coleoptera: Passalidae). Folia Entomol. Mex., 37: 31-41. 
Ross, H. H. 1967, The evolution and past dispersal of the Trichoptera. 
Annu. Rev. Entomol., 12: 169-206. 

Rzedowski, J. 1978. Vegetacionde Mexico. Limusa, Mexico, D.F 
Savage, J. M. 1966. The origins and history of the Central American 
herpetofauna. Copeia, 4: 719-766. 

Sharp, A. J. 1966. Some aspects of Mexican phytogeography. Gen¬ 
oa (Mex.), 24 (5-6): 229-232. 

Stuart, L. C. 1966. The environment of the Central American cold- 
bloobed vertebrate fauna. Copeia, 4: 684-699. 

Udvardy,M.D.F. 1975. A classification ofthe biogeographicalprovinces 
ofthe world. UICN Occas. Pap. I 8. Morges, Suiza: UICN. 

Wake, D. B. y J. F. Lynch. I 982. Evolutionary relationships among 
Central American salamanders of the Bo/itog/ossa frank!ini group, with a 


95 


description of a new species from Guatemala. Herpetologica, 38 (2): 
257-272. 

Whitehead, D. R. 1972. Classification, phylogeny, and zoogeography of 
Schizogenius Putzeys (Coleoptera: Carabidae). Quaest. Ent., 8:131 -348. 
Whitehead, D. R. 1976. Classification and evolution of Rhinochenus 
Lucas (Coleoptera: Curculionidae), and Quaternary Middle American 
zoogeography. Quaest Ent, I 2 (2): I I 8-201. 

Whitehead, D. R. y G. E. Ball. 1975. Classification of the Middle 
American genus Cyrtolaus Bates (Coleoptera: Carabidae). Quaest. Ent. 

I I: 591-619. 

Zunino, M. 1984. Si stematica generica dei Geotrupinae (Coleoptera, 
Scarabaeoidea: Geotrupidae), filogenesi della sottofamiglia e considerazioni 
biogeografiche. Boll. Mus. Reg. Sci. Nat. Torino, 2( I): 9-162. 

Zunino, M. y G. Halffter. I 988. Analisis taxonomico, ecologico y 
biogeografico de un grupo amencano de Onthophagus (Coleoptera: 
Scarabaeidae). Mus. Reg. Sci. Nat., Mon., 9: I -21 I, 


Notas 


1. Este trabajo onginalmente fue publicado en ingles en el Amu. Rev. Ento- 
mot, 32: 95-114,1987. Reproducido con autorizacion de Annual Reviews 
Inc. En el texto los numeros entre parentesis son referencias a las notas de 
la revision preparada por G. Halffter en 2002. La version en espariol que 
se incluye en este libro, es la original que sirvio como base para la tra- 
duccion al ingles. Estas Notas no pretenden ser una puesta al dfa formal. 
Mas bien son comentarios y ampliaciones de las ideas expresadas en 
1987, basados en literatura posterior a esa fecha. 

2. Lobo y Halffter (2000) amplfan el analisis sobre la importancia en 
biogeografla de la orientacion de las cordilleras. Al hablar de la integra- 
cion de la fauna caracteristica de la alta montaiia, plantean dos tipos de 
proceso de colomzacion: horizontal y vertical. Ambos coexisten, pero 
generalmente en una determinada montana domina uno u otro. El pro¬ 
ceso horizontal ocurre cuando la distribucion de un linaje supraespecffico 
sigue una cordillera, generalmente en sentido de los meridianos. La 
dispersion que ha dado lugar a esta distribucion, se ha presentado apro- 
vechando las condiciones mas frias de la alta montana. Cambios en la 
orografia o en el clima, provocan distribuciones vicariantes y especiacion. 
En I a Zona d e Transicion Mexicana I a dispersion horizontal h a permitido 
a linajes del norte expanderse hacia latitudes mas tropicales. Cuando 
domina la distribucion horizontal la fauna de alta montana pertenece a 
grupos distintos que la que se encuentra en las tierras bajas en la misma 
region y latitud. En la Zona de Transicion Mexicana, en los escarabajos 
coprofagos se presenta un marcado remplazo de generos, incluso de 
subfamilias con distintas afinidades biogeograficas, entre la alta montana 
y las tierras bajas tropicales (Halffter etai, 1995; Lobo y Halffter, 2000). 

La colomzacion vertical ocurre en sentido altitudinal (de abajo- arri- 
ba) no latitudinal. En los tropicos (como es el caso en la Zona de Tran¬ 
sicion Mexicana) es un proceso mas diffcil que la colonizacion horizon¬ 
tal, ya que implica que una especie que vive bajo las condiciones tropi¬ 
cales de las tierras bajas o de mediana altitud, pueda adaptarse a las 
condiciones frias o templado-frias de la alta montana. Por esta razon, la 
mayor parte de los linajes tropicales muestran una fuerte rarefaccion al 
aumentar la altitud. 

3. El lector encontrara revisiones actualizadas de la histona geologica de 
Mexico en Ferrusqufa-Villafranca (1993) y Ortega et al. (2000). 

4. Clasificaciones recientes de las provincias bioticas de Mexico se encuentran 
en Espinosa-Organista etal. (2000), Morrone (2001) y Morrone etal. (2002). 

5. Una ampliacion y actualizacion de las ideas de Jerzy Rzedowski sobre 
origen y biogeografla de la flora de Mexico se encuentra en Rzedowski 
(1993, 1996). 


6. Flores-Villela (I 993) presenta una revision reciente de la biogeografla 
historica de la herpetofauna mexicana. 

7. En un trabajo notable, Llorente-Bousquets (1996) hace una revision 
historica y da una vision global de la biogeografla de los Arthropoda en 
la Zona de Transicion Mexicana. Su trabajo incluye un analisis crftico de 
los patrones de distnbucion propuestos por Halffter. Asimismo, com- 
prende una extensa bibliografla. Morrone y Marquez (2001) confron- 
tan los patrones propuestos por Halffter a un analisis panbiogeografico 
de trazos generalizados, basado en varios taxones de Coleoptera. Allen 
(1990) realiza un exitoso ensayo de interpretacion de los patrones de 
distribucion de los Ephemeroptera del sudoeste de America del Norte 
en la Zona de Transicion Mexicana, comparandolos con los patrones de 
distribucion propuestos por Halffter. Llorente-Bousquets y Luis-Martinez 
(1993) confrontan con estos patrones la distribucion de los Papilionoidea 
(Lepidoptera) mexicanos. La confrontacion de los patrones de distnbu¬ 
cion propuestos por Halffter y de la histona de los eventos geologicos y 
climaticos, es hecha por Kohlmann y Halffter (1988, 1990), mediante el 
analisis cladfstico respectivamente de un genera y de un conjunto de 
generos, y su comparacion con cladogramas de eventos geograficos. La 
reunion de informacion mas importante (la mas importante incluso en 
una perspectiva historica global) sobre la biogeografla de distintos gru¬ 
pos de Arthropoda de Mexico, la constituyen los tres volumenes de 
Biodiversided, taxonomTa y biogeografla de Arthropod a de Mexico: Hacia 
una sfntesis de su conocimiento (Llorente-Bousquets eta/., 1996, 2000; 
Llorente-Bousquets y Morrone, 2002). 

A pesar de que los patrones de distribucion de los insectos en la 
Zona de Transicion Mexicana (ZTM) sensu Halffter, han sido tratados 
varias veces por Halffter, y de que a ellos se han referido muchos auto- 
res (mas de 850 citas a abril 2002), algunos muy escasos autores no 
han entendido plenamente el origen complejo de la biota de la Zona 
que se trata de analizar. Al respecto reproducimos el comentario de 
Halffter etal. 1995: En un artfculo reciente, Thomas (1993) sehala que 
Halffter considera un ongen evolutivo sudamericano para las Scarabaemae 
de la Zona de Transicion Mexicana (con la exception de especies de dis¬ 
persion reciente de afinidades septentriona/es: patron Neartico). Esta no 
es una interpretation precisa de la informacion presentada. En ese trabap 
(tide Halffter) se sehala que todos los element os del patron Paleoamericano, 
asfeomo parte de los e/ementos del Mesoamericano de Montana, son de 
afinidades septentriona/es. Conviene recalcar, una vezmas, que la compo¬ 
sition tan peculiar de la Zona de Transition Mexicana se debe justamente 
al contact o y sobreposicion de e/ementos de afinidades septentrional es con 
otros de afinidades sudamericanas, tanto muyantiguos como relativamen- 
te recientes en la Zona de Transition Mexicana, los mas antiguos con una 
histona de especiacion in situ. 

8. Desde principios de los arios 60's en que comence a formular mis 
hipotesis biogeograficas, siempre fui un convencido de la importancia de 
las llneas gondwamcas (y por lo tanto de la deriva continental) en la inte- 
gracion de la fauna sudamericana y a partir de esta de parte de la biota de 
la Zona de Transicion Mexicana. A ello influyo mucho mi lectura tempra- 
na de los trabajos de Renne Jeannel (1942, 1961). La misma postura no 
holarticista fue mantenida por el zoologo argentino Osvaldo Reig (1962, 

1968), creador del termino corriente holarticista para agrupar a autores 
como Simpson, Darlington, Mayr, etc., que no aceptaban la posibilidad de 
linajes gondwanianos y que vefan la distribucion de los animates como 
una serie de expansiones hacia los continentes del sur, en una tierra de 
configuracion geografica semejante a la actual (vease Halffter, 1974). 

En cuanto a la aplicacion pragmatica del concepto de patron, en 
fecha reciente (Halffter etai, I 995) he vuelto a insistir en que para ser 
usado en el analisis biogeografico, un patron debe tener dos caracteris- 
ticas: I) Incluir grupos con historias evolutivas y biogeograficas similares; 
2) Comprender condiciones macroecologicas similares en su area de 
distribucion. El primero es un requerimiento historico-evolutivo, el se- 
gundo es ecologico. Ambos actuan en una matriz geografica. En este 
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mismo trabajo (Halffter etal, 1995) se recalca que un patron es algo 
que siwe como base para establecer comparaciones. Los patrones re- 
presentan una sintesis, una abstraccion de distribuciones reales. Si exis- 
ten suficientes capturas geoposicionadas y una informacion razonable 
sobre afinidades filogeneticas y biogeograficas para diferentes grupos de 
especies, podemos sintetizar las distribuciones individuates usando una 
sene de analisis areograficos. Es evidente que este ultimo razonamien- 
to, incluido en Halffter etal. (1995), no figura en mis pnmeros trabajos, 
realizados en una epoca en la que la geoposicion y la acumulacion de 
datos sobre distribucion en bancos computarizados, no tenian la difu- 
sion que ahora tienen. Pero la intencion fue la misma: elaborar los pa¬ 
trones como base para comparar, como instrumentos de analisis para 
buscar reconstruir historias y situaciones biogeograficas. 

9. Con objeto de estudiar en un caso concreto si las cordilleras de la 
Zonade Transicion Mexicana presentan lazonacion altitudinal que per- 
mitiria preveer la sobreposicion en el espacio geografico de elementos 
con afinidades septentrionales y elementos con afinidades sudamenca- 
nas, Halffter et at. (1995) analizan la distribucion altitudinal de tres grupos 
de Coleoptera en un transecto en el centro del estado de Veracruz, del 
mar al Cofre de Perote (4282 m). Las conclusiones senalan que los pa¬ 
trones de distribucion latitudinal tfpicos de la Zona de Transicion Mexica¬ 
na, se reproducen altitudinalmente cuando encuentran un sistema mon- 
tanoso adecuado. Para los grupos y en el transecto estudiados, el piso 
altitudinal que comprende a los patrones Neotropical y Paleoame-ncano 
tropical seencuentraen lastierras bajas(< 1200- 1300 m). El piso altitudinal 
en el que la sobreposicion de distintos patrones es mayor, es el de transi¬ 
cion (1200/1300-1700 m) que antes de las modificaciones antropicas 
estaba ocupado por bosque mesofilo de montana. A altitudes superiores, 
bs elementos de afimdad septentrional dominan. A nivel supragenerico 
tambien hay un remplazo: los Scarabaeinae, un grupo tropical y de luga- 
res templado-calidos, domina en el nivel inferior; hay una sobreposicion 
de grupos en el nivel de transicion, y en la alta montana dominan 
Geotrupinae y Nicrophorini, dos grupos abundantes en condiciones tem- 
pladas y templado-frias en el Hemisferio Norte. 

10. Vease Lobo y Halffter, 2000. (Nota 2 este texto). 

I I. Para analisis recientes de distribuciones que corresponden al patron 
Neartico, vease Martfn-Piera y Lobo (1993) y Liebherr (1994a,b). 

12. Un analisis reciente de la composicion faunfstica de los bosques 
humedo submontanos se encuentra en Llorente-Bousquets y Escalante- 
Pliego (1992). Los Heterosternina (Coleoptera: Melolonthidae) pre¬ 
sentan una distribucion muy caracteristica del patron Mesoamericano 
de Montana (ver Moron, 1987). Moron (1991) propone las posibles 
rutas de expansion de las 66 especies del genera P/usiotis (Coleoptera: 
Melolontidae) integrando un ejemplo complejo de distribucion Mesoa- 
mericana de Montana. El analisis de la distribucion de Onypterygia 
(Coleoptera: Carabidae) que sigue el patron Mesoamericano de Mon¬ 
tana se encuentra en Whitehead y Ball (1997). 

Utilizando las Passalidae, Schuster (1992) presenta un analisis deta- 
llado de las condiciones geograficas y ambientales que distinguen al pa¬ 
tron Mesoamericano de Montana y al patron Neotropical Tfpico, en el 
norte de Centro America. El mismo analisis hacen con las Passalidae de 
Guerrero, en especial de Omiltemi, Reyes-Castillo y Castillo, 1993. 
Nueva informacion sobre los Proculini (Passalidae) que siguen el patron 
Mesoamericano de Montana se encuentra en Schuster y Reyes-Castillo 
(1990) y bibliograffa ahf citada. 

13. Estudios posteriores (Zunino y Halffter, 1988; Halffter et at. 

1995) han mostrado que el patron Paleoamericano comprende gru¬ 
pos con una historia evolutiva y biogeografica similar, pero que por 
la gran antiguedad de su presencia en la Zona de Transicion Mexica¬ 
na se han adaptado a condiciones macroecologicas y por lo tanto 


geograficas diferentes. Asf, existen especies paleoamericanas relictas 
y especies paleoamericanas que se integran al patron 
Mesoamericano de Montana (vease un estudio de caso en Zunino 
y Halffter, 1988). Los relictos paleoamericanos incluyen especies de 
generos con amplia distribucion geografica y ecologica en el Viejo 
Mundo, pero que en la Zona de Transicion Mexicana estan repre- 
sentados por especies endemicas con distribucion muy restringida. 
Davidson y Ball (1998) senalan casos interesantes de endemismos 
paleoamericanos y los comparan con especies de distribucion, tam¬ 
bien muy restringida, que corresponde a los patrones Neartico y 
Mesoamericano de Montana. 

La mayor parte de los elementos paleoamericanos siguen dos pa¬ 
trones, ambos con orfgenes y afinidades filogeneticas muy similares, pero 
con distribucion muy diferente en la Zona de Transicion Mexicana. El 
patron Paleoamericano de Montana sigue las cordilleras mexicanas, y 
en menor grado las de Centro America. Comprende Ifneas que mues- 
tran una fuerte especiacion en la Zona de Transicion Mexicana (veanse 
ejemplos en Zunino y Halffter, 1988; Halffter et at., 1995). El segundo 
patron Paleoamericano es el Paleoamericano Tropical. Incluye distribu¬ 
ciones que siguen las condiciones tropicales de las tierras bajas o de 
altitud moderada. Copia al patron Neotropical en sus caracteristicas 
macroecologicas, pero la filogenia de sus elementos es totalmente dis- 
tinta: las especies que siguen el patron Paleoamericano Tropical perte- 
necen a generos del Viejo Mundo que han colomzado con exito las 
tierras calidas de la Zona de Transicion Mexicana. 
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E n 1985, el Institute) de Ecologia publico un elegante compendio 
en honor a Gonzalo Halffter. La presentacion del mismo pretendio 
ofrecer una vision panoramica de la labor desarrollada por el home- 
najeado en las distintas facetas de su actividad cientffica: taxonomla, 
etologia, ecologia, biogeografla, entre otras. Considero que las con- 
tribuciones de los cuatro academicos que desde distintos enfoques 
examinaron su obra, determinaron un analisis racional y positivo, 
apuntaron los rasgos mas significativos de su personalidad, relataron 
aspectos de su formation y narraron con emotion historica, salpica- 
da con anecdotas, los hechos sobresalientes de su vida. Sin preten¬ 
der agotar el tema, remito al lector interesado en conocer su obra a 
la parte de datos biograficos, que se encuentra en las referencias del 
presente capitulo. 

Para esta contribucion, me refiero en primer lugar a sus trabajos 
taxonomicos que estudian y discuten la distribucion geografica de los 
coleopteros Scarabaeidae, trato de exponer sus primeras ideas acerca 
de los patrones de distribucion geografica en la Zona de Transition Mexi- 
cana 1 . Luego, examino sus estudios zoogeograficos, lo que me ha per- 
mitido delinear un esquema incipiente de la evolution de sus ideas. En 
la tercera parte, selecciono algunos articulos y libros de autores que 
comentan sus publicaciones zoogeograficas. Fmalmente, concluyo con 
una breve exposicion sobre el impacto de sus trabajos. 

He revisado sus contribuciones taxonomicas y zoogeograficas con- 
temdas en su extenso curriculum vitae, actualizado al 2002. En el texto 
utilizo cursivas para resaltar algun concepto expresado por el u otros 
autores. En la parte de referencias separo las publicaciones relativas a 
sus datos biograficos de aquellas taxonomicas y zoogeograficas, en 
am bos apartados anoto explicaciones complementarias en algunas de 
sus publicaciones. 


Taxonomla y primeras ideas zoogeograficas 


Gonzalo Halffter micio su interes en la zoogeografia desde los pri- 
meros anos de la decada de los 50’s, estimulado por su maestro Fede¬ 
rico Bonet, en la Escuela Nacional de Ciencias Biologicas. Sin duda, 
trabajar en el laboratorio del maestro Bonet fue una influencia positiva y 
vital, con sus propias palabras Halffter (2000) expresa: el Dr. Federico 
Bonet en los anos 50 estaba en plena evolucion Intelectual, era un exce- 
lente, disciphnado e imaginativo naturahsta, con quien tomo, como unico 
alumno, dos exhaustivos cursos: uno evolucion, el segundo ecologia y 
biogeografla", asi se for jo como taxonomo con una fuerte indinacion a la 
bogeografia y a la ecologia. 

Esta experiencia formativa peculiar fortalecio sus cualidades perso¬ 
nates, que sumada a los intensos anos de trabajo sistematico en el labo¬ 
ratorio y el constante trabajo de campo realizado para la recoleccion de 
escarabajos y como entomologo agricola, fructificaron en un conoci- 


I Aunque desde 1887, Heilpnn (vide Marshall y Uebherr 2000) reconoce un area de transi¬ 
tion entre las regiones biogeograficas Neartica y Neotropical, es Darlington (1957; 456- 
462) quien la designa CentralArnerian-Mexkan transition area. Es a partir de febrero de 1964, 
que HaUFter la denomina Zona de Transiaon Mexicana, siguiendo la nominacion previa de 
Darlington, a quien reconoce el estableamiento conceptual del termino (Halffter 1965; 4). 


miento taxonomico solido de los coleopteros Scarabaeidae-LaparostictF y 
un entendimiento comprensivo de la extensa geografia de Mexico, expe¬ 
riences enriquecidas con las pnmeras lecturas biogeograficas de autores 
dasicos y, a partir de 1960, con la exposicion de las catedras de Evolucion y 
de Ecologia y Biogeografla, estancias de investigation en el extranjero y la 
participation activa en congresos nacionales e intemacionales. 

Su interes por la zoogeografia esta planteado desde sus primeros 
trabajos taxonomicos sobre los coprtnos y cantoninos norteamerica- 
nos, publicados entre 1952 y 1961 (Reyes-Castillo, 1985). Este plan- 
teamiento es resultado directo del conocimiento alcanzado en la prac- 
tica taxonomica, el trabajo de campo realizado durante anos y el analisis 
crrtico de las obras de Renaud Paulian (1938, 1943), Renejeannel (1942) 
y especialmente Philip J. Darlington (1957), citados en alguno de los 
cuatro articulos taxonomicos publicados como unico autor durante este 
periodo y de quienes reconoce la invasion faunistica de America del 
Norte en el plioceno al emerger el istmo de Panama, la designation de 
los fragmentos de la primitiva Gondwana y los limites y solapamiento en 
Mexico de las dos grandes regiones faunisticas americanas: Neartica y 
Neotropical. 

En su primer articulo, Halffter (1952) establece el Altiplano Mex/ca- 
no como el area de distribucion geografica de Phanaeus quad ridens Say, 
Umitada al sur por el Sistema Volcanico Transversal, que invadiria 
Norteamenca en el Plioceno al emerger el Istmo de Panama yseria una de 
las espedes mis modemas, mas tejana al centro de dispersion, que perte- 
nece a un genero tipico neotropical. Mas tarde correlaciona las afmidades 
morfologkas con la distribucion geografica en tomo ai Sistema Volcanico 
Transversal de Phanaeus martinezi, primera especie que describe, y es- 
pecies cercanas (Halffter, 1955). 

Posteriormente describe losgeneros Boreocanthony Me/anocanthon, 
los cantoninos mas septentrionales, en la parte de observaciones desti- 
na un extenso parrafo sobre su distribucion geografica y determma que 
Canthoninimuestra una distribudongondwaniana tipica. Canthon ygene- 
ros cercanos t/'enen origen en el node de Sudamenca, en et macizo del 
Arquibrasil, donde la gran riqueza de espedes es posterior a la separacidn 
del a Paleantadida de/b/oque sudamericano, encontrando las espedes 
mas evo/ucionadas y divergentes en la periferia. Boreocanthon y 
Me/anocanthon songeneros reaentes, formadospordivergencia de a/guna 
de las espedes mas borea/esde Canthon (\-\ alffter, 1958). 

Enel extenso estudio sobre las espedes nodeamericanas del genero 
Canthori, trabajo que presento como tesis profesional para obtener el ti- 
tu/o de biobgo, se refiere a la distribucion geografica del genero Canthon, 
indicando la influenda de fact ores eco/ogicos sobre la dispersion de algunas 
de las espedes nodeamencanas. Discute con mayor profund id ad la 


2 En sus trabajos, Halffter adopta la dasificacion de Janssens (1949) para los Lamellicomia, 
actual superfamilia Scarabaeoidea. En realidad, cuando se refiere a Scarabaeidae- 
Laparosticiti solo toma en cuenta representantes de las Geotrupinae y Scarabaeinae. 

3 En esta monografia, G. Halter establece un modeb de presentacion y contenido de la 
informacbn, que es aceptaJo y seguido en las decadas postenores por buena parte de bs 
coleopterologos mexicanos en sus trabajos taxonomicos. Ademas, en las paginas 255- 
256 proportiona dos mapas de Mexico y America Central en bs que indica con lineas de 
distinto grosor los sistemas orograficos pnncipales, mapas que son utilizados postenor- 
mente en la mayoria de sus trabajos zoogeograficos. 
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biogeografla de /os canton/nos y e/abora una sintesis sobre su distribucion 
geografica, supape/en e/medio eco/ogico Ugado a/excremento degrandes 
mamiferos productores de estierco<1, sus fosiles conoddos, sus centros de 
origen yde mu/tip/icacion de especies. Para Mexico, determina dos tipos 
de dispersion de /as espedes en este genero neotropical, ungrupo de espe¬ 
cies presenta /a dispersion de tipo neartico y otro cuya distribucion sigue 
c/aramente /os //'mites de /a region neotropical. Para /os generos de 
Scarabaeinae de on gen neartico u ho/artico que Hegan a Mexico, e/ Siste- 
ma Vo/cadco Transversal ha representado una barrera historica en con- 
traste con /os neotropicales que /a sobrepasan con amp/itudyse extienden 
por e/A/tip/ano Mexicano hast a /os Estados Unidos de America. Por otra 
parte, /a Depresion del Balsas queda como una zona de transicion, en /a 
que penetran elementos neotropicales (Halffter, 1961). 

Practicamente desde sus primeros artfculos taxonomicos, se vis- 
lumbran tres de los patrones de distribucion que los insectos siguen en 
Mexico y que en sus trabajos zoogeograficos iniciales denominara dis¬ 
persion neotropical tipica, dispersion en e/A/tip/anoy dispersion neartica 
(Halffter 1962), que mas tarde llamara patrones de dispersion. Gracias al 
analisis sobre la distribucion geografica de los Scarabaeidae-Laparostictl 
mexicanos, estan dados los elementos esenciales que le permitiran cons- 
truir y definir el concepto de Zona de Transicion Mexicana, area de sola- 
pamiento compleja de las faunas neartica y neotropical (Halffter, 1964a). 

En dos trabajos taxonomicos aparecidos en los mismos anos de 
publication de sus primeros estudios zoogeograficos incluye comenta- 
rios sobre distribucion geografica. Uno en la monografia del geotrupino 
Ceratotrupes, genero marcadamente orofi/o, estardo hgada su dispersion a 
/a cadena de montahas que hmita a/sur/aA/tip/anicie Mexicana: e/Siste- 
ma Vo/canico Transversal, agregandoque es endemico de /as montahas 
mexicanas, se encuentra en una att/tud media entre e/ementosde on gen 
neotropical y /os Scarabaeinae de /as partes mas a/tas de marcada afini- 
dad ho/artica. discute ia distribucion altitudinal entre los valles de Mexico 
y Toluca a traves de la Sierra de las Cruces, de las principales especies 
de Scarabaeidae-Laparosticti, indicando que /os elementos de origen 
neotropical siguen en Mexico dos pautas: /) quedan Hmi tad os a las regio - 
nes tropica /es, extendiendose hacia e!nodepor las p/anicies cost eras: 2) 
co/omzan e/A/tip/ano, que se convierte en centro de diversificacion, Hegan- 
do a predominar en forma tan marcada que const/tuyen mas del 80% de 
/as especies de Scarabaeidae de esa region, cuya fauna de mamiferos es 
marcadamente neartica. Los elementos nearticos, quedan timitados en 
una e/evada proporcion atc/nturon de bosques, existent es en /as montan as 
que rodean at A/tip/ano y se protongan en /a Sierra Mad re de/ Sur hast a 
Guatemala. A/gunos element os holarficos muy aniguos, tienen una disper¬ 
sion mas amptia (Halffter y Martinez 1962). En otro sobre el genero 
G/aphyrocanthon, expone que se trata de un taxon sin duda de origen 
neotropical, que se ha extendido a partir de las selvas de la hoya 
amazonica (Martinez et a/., 1964). 

Entre 1952 y 2002 he contabilizado 35 trabajos taxonomicos sobre 
Scarabaeidae coprofagos y necrofagos publicados por Gonzalo Halffter, 
como autor unico o en elaboration de colegas y alumnos (Henry F 
Howden, Oscar L. Carthwrigth, Eric Matthews, Antonio Martinez, Fran¬ 
cisco S. Pereira, W. David Edmonds, Violeta Halffter, Mario Zunino, Bert 
Kohlmann y Luis Eugenio Rivera-Cervantes), que comprende mono- 
grafias y revisiones de generos, una extensa y muy completa revision 
sobre la subtribu Canthonina, descripciones de nuevos generos y de 
numerosas especies nuevas. 

Excluyendo los seis trabajos comentados en parrafos anteriores que 
abarcan el periodo 1952-1964, solo en tres aparecidos durante 1988 y 
1990, discute con amplitud la zoogeografla de un grupo americano de 
Onthophagus{ Zunino y Halffter, 1988), de los Ateuchus de Mexico y los 
Estados Unidos de America, y de los Canthon y generos afines de Ameri¬ 
ca del Norte (Kohlman y Halffter, 1988, 1990). Enestos tres trabajos, con 
base en la distribucion de los taxones involucrados, trata de explicar su 
penetration desde America del Norte o del Sur y su diversificacion en la 
Zona de Transicion Mexicana, para locual con junta re/adones taxonomicas, 
nqueza espec/fica, histonageo/dgica y patrones de distribucion 


La Zona de Transicion Mexicana 


En su primera publication zoogeografica -didactica por concisa, cla- 
ra y bien escrita-, Halffter (1962) reune y discute la information que ha 
generado en sus contribuciones taxonomicas publicadas entre 1952 a 
1962, sobre distribucion geografica, fosiles conocidos y requerimientos 
ecologicos de las Scarabaeidae-Laparosticti y menciona que persigue 
como objetivo principal deesta sene de estudios, determinar los patrones 
a que se ajusta la dispersion de las Scarabaeidae en Mexico, y comparar 
estos con las caractensticas de las dos grand es regiones zoogeograficas que 
entran en contacto en nuestro pais. En este objetivo estan implfcitos dos 
conceptos esenciales, el de region zoogeografica y el de fauna, entre 
los que existe una diferencia fundamental, no siempre apreciada. Define 
la region como una extension delg/obo Umitada geograficamente y carac- 
terizada por /a composition desu fauna de vertebrados y la fauna es el 
conjunto de animates con un centro de irradiation y una histona geograf/ca 
comun, ademas, para dispersion me parece sigue a Darlington (1957: 

14, 24), quien en una de sus acepciones la define como la totalidad de 
movimientos geograficos de grupos animates. 

En las definiciones anteriores demarca las diferencias que presen- 
tan las distribuciones de los vertebrados y los insectos en America del 
Norte. La fauna de insectos presenta una distribucion geografica con 
especies de filiation neotropical que son caractensticas en gran parte de 
la region Neartica, especialmente la del Altiplano Mexicano, en donde 
la fauna de vertebrados es holartica. 

FVa las especies mexicanas de Scarabaeidae-Laparosticti propone 
tres patrones generates de distribucion: I) dispersion neotropical tfpica: 
elementos faunfsticos neotropicales que ocupan ta region neotropical de 
Mexico: 2) dispersion en el Altiplano: elementos faunfsticos neotropicales 
que cotonizan et Altiplano: y 3) dispersion neartica: elementos neart/cos 
timitados, en su mayorparte a las cordilleras montahosas. Cada patron de 
dispersion lo define, caracteriza y delimita ecologica y geograficamente, 
los compara entre sf y los ilustra con una serie de ejemplos (subtribus, 
generos y especies) en los que determina su grado de penetration y 
endemicidad en Mexico, deduce su antiguedad tomando en cuenta los 
fosiles conocidos, sus centros de irradiacion y de origen continentales. 
Por otra parte, estos tres patrones de distribucion de los insectos e net sur 
de los Estados Unidos, Mexico y America Central son los unicos com- 
prendidos en tres de sus publicaciones posteriores, aunque anota que 
no siguen estos patrones a/gunas especies de los generos Sisyphus, Copns y 
Onthophagusy concluye que se trata de generos muy antiguos, casicos- 
mopolitas, que penetran a las tierras bajas tropica/es de Mexico y Hegan 
en a/gunos casos a Centroy Sudamerica(y\M\.&, 1962: 13-14, 1963: 
34-35, 1964a: 59-60), y para los que en un trabajo posterior elaborara 
un patron de dispersion adicional. 

E jemplifica /a transicion entre las especies con dispersion en e/Altipla¬ 
noy las que presentan dispersion neartica con un estudio de campo, efec- 
tuando reco/ecciones sistematicas y muy numerosas entre la Ciudad de 
Mexicoy Toluca considerando la distribucion en un gradiente de altitud y 
las preferencias ecologicas de las Scarabaeidae-Laparosticti. Es intere- 
sante hacer notar que desde este primer estudio zoogeografico, se per- 
cibe una firme conviction de continuar publicando sobre el tema y que 
trabaja activamente en el acopio de information sobre otros grupos de 
insectos, la reunion de nuevos datos de campo, el analisis de obras 
zoogeograficas, geologicas, taxonomicas y paleontologicas que apoyen 
sus propias hipotesis. 

En su publication de 1964a (version resumida del trabajo de 1964b), 
Halffter enfatiza las marcadas divergencias entre los conceptos 
zoogeograficos de usogeneral y sus propias observacionesque se ref/eren 
sobre todo a /a fauna del Altiplano Mexicano, de origen predominante- 
mente neartico en los vertebrados, neotropical en los Scarabaeidae e inicia 
con este estudio la interpretation de las causas que determinan las dife¬ 
rencias en ta distribucion de vertebrados e insectos, asicomo /os fenome- 
nos histoncos (geo/ogicos y paleoctimaticos) y ecotdgicos que son on gen de 
estas divergencias. 
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Declara como nuevo leitmotiv de su obra zoogeografica el tratar de 
explicar eiorigen de ta fauna americana, para lo cual pretende conciliary 
emplearsirrvltaneamente los puntos de vista que son caracterfsticos de 
/os estudios zoogeograficos: el histonco y el estadfstico. 

Aclara que el termino de fauna definido y usado en su pnmera publica- 
cion zoogeografica, corresponde al de horofauna empleado por Smith (1949: 
220) y otros autores que han estudiado la zoogeograffa de los vertebrados 
americanos, autores sobre los que basa su discusion, y llega a la conclusion 
que entre las faunas de insectosy vertebrados existen grandes d'lferencias en 
relacion con su origeny demuestraque ensusrasgos basicos, ladispersion 
dela entomofauna ylade/os vertebrados no essimu/taneahstohamente, 
lo que explica los contrastes notables queambasdispersiones presentan en 
Mexicoysurde los Estados Unidose n la actualidad. 

Los insectos de filiation gondwanica que se distribuyen en el Altiplano 
Mexicano, la subregion sonorense y el sur de los Estados Unidos de Ame¬ 
rica son de origen antiguo y la teoria de la deriva continental, en especial las 
conexiones historicas entre los continentes del sur y norte, le permite fun- 
damentaresta idea. Estos insectos se extendieron de sura nortecuando no 
existia elSisterna Volcanico Transversal, niestaba/evantado elAltiplano Mexi¬ 
cano, por b cual no se presento ningun obstacu/opara su expansion. 

En esta publicacion por pnmera vez enuncia al area comprendida 
entre las regiones Neartica / Neotropical como la Zona de Transicion 
Mexicana, el territorio donde confluyen las faunas de las dos regiones 
biogeograficas americanas, la masinteresante delmundo desde elpunto 
de vista zoogeografico, ha sido re/ativamente poco estudiada, posib/emen- 
te debido a su complejidad y en donde se presentan tres patrones de 
dispersion, que aunque basados en la distribucion de las Scarabaeidae- 
Laparosticti mexicanas, se han confirmado con cuantogrupo de insectos 
se ha trabajado (Halffter, 1964a: 51,58-59). 

A partir de 1965 y hasta este ano de 2002, La entomofauna ameri¬ 
cana. ideas acerca desu origen/distribucion es la publicacion zoogeogra¬ 
fica de Gonzalo Halffter (1964b) mas consultada. Esta obra, sfntesis de sus 
ideas originadas en sus primeros trabajos taxonomicos y estudios 
zoogeograficos publicados antes de marzo de 1964, ampliada para abarcar 
al Continente Americano con especial enfasis en la Zona de Transicion 
Mexicana, esta respaldada por una extensa bibliografia, que el maestro se- 
lecciono, reviso y analizo con cuidado, resumio conceptos y saco conclu- 
siones que confronto con sus ideas y las utilizo para apoyar sus hipotesis. 

Este trabajo, sobre insectos y vertebrados, contiene dos partes esen- 
ciales: (I) origenes de la fauna americana que sustenta en las migraaones 
en el Continente Americano, afimdades filogeneticas dela entomofauna 
neotropical, expansion de la entomofauna sudamericana, migraciones 
phocenicas y pleistocenicas y significado zoogeografico de algunos insectos 
fosiles americanos; y (2) la Zona de Transicion Mexicana, que incluye la 
discusion profusa y penetrante sobre la distribucion de/os vertebradosy 
de los patrones de dispersion de la entomofauna. En los siguientes cinco 
parrafos reuno las principals evidencias historicas expuestas por Halffter, 
que apoyan sus hipotesis acerca del origen de las faunas de vertebrados 
e insectos americanos y que se reflejan en la distribucion actual de am- 
bos grupos animales en America. 

Son tres horofaunas de vertebrados las que se expandieron duran¬ 
te el cenozoico, a partir del paleoceno-eoceno hasta el plioceno- 
pleistoceno, por sucesivas radiaciones de grupos dominantes de los tro- 
picos del Viejo Mundo a la zona templada de Eurasia, de ahf a la zona 
temp!ada norteamericana y de esta a Sudamerica; los insectos no mues- 
tran las emigraciones que hemos mencionado para los vertebrados y a 
diferencia de estos ultimos las Ifneas de emigration no sonde norte a sur, 
sino de sur a norte, por b que en America del Norte la penetration de 
insectos de origen sudamericano es muy antigua y profunda, anterior al 
terciario (1964b: 3-8). 

Ademas, mas del80% de la entomofauna sudamericana tiene afi- 
mdades filogeneticas con los insectos que actualmente ocupan los conti¬ 
nentes del hemisferio sur, representadas por lineas inabresicas y palean- 
tartidas, por lo tanto, su distribucion es de tipo gondwanico (1964b: 
8 - 11 ). 


La expansion original hacia America del Norte de la entomofauna sud- 
amencana atraves delpuente centrvamencanoive en sentido opuesto al de 
la horofauna de vertebrados mas antigua, se inicioy termino entre Cretacico 
superiorypnntipiosdelEoceno, cuando aun no existian el Altiplano Mexicano 
ni el Sistema Volcanico Transversal, de tal migration derivan los e/emertos 
sudamencanos del'ALtipianoy dela region sonorense, queen un prinapiose 
expanden sin barreras y quedan aislados desde el mioceno, adaptandose a 
condiciones ecologicas de progresiva aridez climatica (1964b: I 1-16). 

De origen postenor, al restablecerse en el plioceno la comunicacion 
entre Norte y Sudamerica por el puente centroamencano, son las migra¬ 
ciones de insectos y vertebrados en ambos sentidos. Los insectos sud- 
americanos se extendieron hacia el norte por las planicies costeras y re- 
presentan a los actuates elementos caracterfsticos de la region Neotropical, 
ademas, estuvieron acompanados por vertebrados, algunos de los cuaies 
todavfa estan en expansion hacia el norte. Por otra parte, durante el 
P/eistoceno se extendieron hacia Sudamerica elementos nearticos u holarticos, 
los insectos de esta expansion moderna en su mayorfa no pasan de los 
sistemas orograficos mexicanos y de las terras a/tas de Guatemala, unos 
cuantos penetran masa/sury para los vertebrados la expansion hacia el sur 
es mucho mas marcada y profunda (1964b: 16-17). 

Por ultimo, el analisis de los insectos fosiles provenientes de localidades 
de Mexico (Simojovel, Chiapas) y los Estados Unidos de Amenca(Flonssant, 
Colorado; Oregon; Calico Mountains y Rancho La Brea, California; y Vero, 
Florida) le proporcionaron evidencia acerca de la antiguedad de las migra¬ 
ciones continentales de la entomofauna en distintos periodos geologicos; 
los fosiles del ambar de Simojovel del oligoceno-mioceno y el pasalido de 
Oregon del oligoceno pertenecen a generos actuates, en su mayorfa sud- 
americanos, en tanto que los del mioceno descubiertos en lechos de 
Florissant, son de tipos septentrionales, muchos de ellos rruy cercanos, sino 
identcosa formas vivientesy es evidente la escasa representation de elemen¬ 
tos de on gen sudamericano; bs termes fosiles del mioceno de Calico 
Mountains son uno extinto y otros pertenecen a generos tropicales que 
actualmente viven en los desiertos californianos o en el sureste de los Esta¬ 
dos Unidos; los fosiles del pleistoceno en el asfalto del Rancho La Brea, en 
el sur de Ca/ifomiason de especies actuates, numerosas subespecies extntas 
de especies actualmente vivas, as/'como especies desaparec/das, se trata de 
una mezda de elementos de ongen sudamencano con elementos llegados a 
Norteamenca del Viejo Mundo, por el puente de Behnng/y sobre bs restos de 
insectos asociados a vertebrados6e\ pleistoceno y recientede Vero, indicase 
trata de taxones identicos a los de la actualidad que se presentan en la mis- 
ma region (1964b: I 7-24). 

La Zona de Transicion Mexicana, amplia zona de solapamiento entre 
las dos regiones zoogeograficas americanas Neartica y Neotropical, es en 
donde Mexico y el sur de los Estados Unidos presentan, en lo que a insectos 
y posib/emente a otros muchos grupos ant/guos se refiere, caracterist/cas 
faunfstcas distntas producto d e procesos paleoecologicos ypaleogeograficos 
que no han irtenvemdo en la formation de las faunas de vertebrados. 

La distribucion actual de los vertebrados en la Zona de Transicion 
Mexicana, area situada del no Bravo (Mexico-Estados Unidos) a Guatemala 
y las tierras attas de El Salvador y Nicaragua, la analiza con base en un 
estudiodela division adecuada de Mexbo en subregores yprovintias bioticas 
aportadas por distintos autores (H. M. Smith, E. A Goldman y R. T Moore) 
y de America Central (H. M. Smith, R. Mark Ryan y otros); retoma aspec- 
toscomplementariosde los movimientos faunfstcosen elpasado, seiialael 
interesquetieneel e/ementoautoctonodesarrolladoenMesoamerica que 
propo-ne L. C. Stuart en sus trabajos herpetologicos y la importanc/a del 
Altiplano Mexicano como centro de evolucion faunfsticaque Paul S. Martin 
desarrollo; entre alguna de sus conclusiones, me parece de interes la 
referente a la distribucion de los vertebrados, marcadaprmcipalmentepor 
la penetration hacia el sur de grupos nearticos y secundanamente por la 
penetration hacia el norte o en los alt pianos de grupos neotropica/esy el 
predominiodentro dela fauna neartica de elementos prop/os dela Horofauna 
Antigua del Norte mas un e/emento de afmidades sudamencanas, ambos 
presentan una evolucion in situ: los nearticos en los Altiplanos y los sud¬ 
amencanos en Mesoamerica (1964b: 27-45). 
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Al tratar los patrones de dispersion de los insectos en la Zona de 
Transicion Mexicana, Halffter (1964b: 45-60) senala: e/punto departida 
de nuestras investigaciones reside en e/hecho de que la dispersion de los 
insectos esmuchomasantigua que la delosmam'rferosyaves, yaun reptiles 
y anfibios y ofrece novedades, confirma y hace extensivos para la 
entomofauna en general los tres patrones de dispersion -neotropical tfpi- 
ca, en el Altiplano y neartica- reconocidos en trabajos anteriores y adicio- 
na uno mas, el patron de dispersion Paleoamencanabos que pertenecen 
insectos de on gen septentrional que muy temprano en elCenozoico entra- 
ron en elcontmente amencanoprocedentes de Eurasiay encuadra en este 
los escarabajos coprofagos que en trabajos anteriores habfan quedado a 
la deriva (Copris, Onthophagus y Sisyphus) y lo refuerza con algun otro 
grupo de insectos (Bombus, Hymenoptera). Los cuatro patrones de dis¬ 
persion son tratados con amplitud y constatados mediante el analisis de 
distintos grupos de insectos americanos, fosiles y actuates, incluidos en 10 
apendices debidamente seleccionados y examinados (1964b: 61 -95). 

El resultado del analisis combinado y congruente de los patrones 
actuates de distribucion, las areas de endemismo, la semejanzafaunfstica 
entre subregiones, la posible historia utilizando datos de distribucion 
geografica conocida, apoyados en lafilogenia de los grupos involucrados, 
la historia geologica y la informacion climatica y ecologica disponibles, 
cumplio con los objetivos enunciados por Halffter (1964b): establecer 
las principal es caracteristicas de la distribucion de los insectos americanos 
y las causas que han provocado las diferencias con la distribucion de los 
vertebrados. En suma, se trata de un clasico en la zoogeografla america- 
na, producido por un autor que como los verdaderos dasicos siempre 
t/enen algo nuevo que enseharnos (Italo Calvino). 

Por otra parte, juzgo que a partir de este trabajo, reflejo de su pa- 
sion ludica madura por la investigation cientlfica, Gonzalo Halffter inicia 
una nueva etapa en sus estudios zoogeograficos. El inicio, aunque sen- 
cillo, fue brillante y genial, a partir del estudio de la distribucion geogra¬ 
fica de una especie coprofaga, Phanaeus quadridens, caracterfstico mo- 
rador de excretas de vacunos en un area continental relativamente res- 
tnngida, el Altiplano Mexicano, elabora paso a paso sus ideas zoogeo¬ 
graficas. En forma gradual y constante amplia sus horizontes de estudio 
taxonomica, geografica, geologica y paleontologicamente, la informa¬ 
cion -propia, inedita proporcionada por colegas y publicada- y las evi¬ 
dences que acumula, las analiza e incorpora en forma coherente en sus 
hipotesis zoogeograficas. 

Pienso que esta nueva etapa esta bien examinada en el reflexivo 
ensayo, sobre el que tengo un particular afecto que Halffter (1965) pu¬ 
blico en la Rev/sta de la Sociedad Mexicana de Historia Natural, en este 
expresa opimones e ideas y nos otorga una vision de conjunto sobre su 
pensamiento biogeografico, fundamentado en el principio general de 
conocer donde se encuentran los seres vivos y explicar por medio del 
analisis coherente de evidencias historicas por quey como han Hegado a 
esos lugares, es decir, toma en cuenta hechos actuates y los ensambla 
con el pasadodela Tierraypasado delos biota. 

Al descubrirque la actual distribucion de los insectos no coincide total- 
mente con la de los vertebrados en extensas porciones de America del 
Norte, convierte este hecho en su razon principal en el desarrollo y la 
conformacion de sus ideas zoogeograficas. Este hallazgo es, sin duda, su 
contribucion original mas valiosa, abrio nuevos horizontes a la investiga- 
cion en el campo de la zoogeografla, con la plena conviction que al 
correlacionar pasado geologico con distribucion actual y filogenia de di- 
ferentes orgamsmos son el preludio de un fructffero ambito de estudio 
que permite la mejor comprensidn de la distribucion de los animates e 
inc/uso las plantas en el Continente Americano. Pnncipios que pone a prue- 
ba al discutir los Ifmites tradicionales, en su propia Concepcion mas ecologicos 
que geograficos, de las regiones Neartica y Neotropical, y por supuesto, los 
aplica a la amplia area de solapamiento -la Zona de Transicion Mexicana- 
entre estas dos faunas, donde las contradicciones entre la distribucion de 
los vertebrados y la de los insectos en realidad no existen, son solo difenenaas 
en el lugar de on gen de las faunas, dominancia, y direccion pnncipat de los 
movimientosmigratorios. Su planteamiento final es: lograda unaproyeccion en 


e/Oempo, dosdistribudonesaparentementeopuestas, contradictonas, seunen 
en una nueva tesis. 

Esta nueva tesis fue expuesta por primera vez en el ultimo Congreso 
Intemacional de Zoologia realizado a la fecha (Halffter, 1972), se publico 
en 1974' 1 y 1975 en dos revistas cientfficas. En estas ultimas da a conocer 
su teona de s/htesis que reune los e/ementosymecan/smos que han interve- 
nido en la irtegracidn de la entomofauna neotropical(theone coherente des 
elements et mecanismes quiontintervenu dans la formation de f entomofaune 
neotropical actuelle)y lade los grupos dertvados de el I a que se han expandi- 
doportaZonade Transicion MexicanaylosEstados Unidos. 

La exposition de su teoria parte de la definicion, actualizacion y discu- 
sion de los terminos zoogeograficos: fauna, horofauna o cenocron, region y 
subregion, patron de dispersion; la mayoria defimdos en forma precisa y 
concisa en trabajos previos, pero por primera vez propone una definicion 
de patron de dispersion: distnbucion actualdeun cenocron u horofauna, es 
decir, el area de distribucion de un conjunto de animates que en su origen, 
evolucion y migration, estuvieron sometidos a presiones ecologicas simila- 
res durante su histona biogeografica (Halffter, 1974: 224, 230-231). 

El problema sobre el origen de la fauna de America del Sur es enun- 
ciado y discutido, contrapone, analiza y sintetiza las hipotesis propues- 
tas porlasdos corrientes de pensamiento entonces en boga, la holarticista 
y la de las masas terrestres del sur como centros de evolucion (la 
gondwanica). Propone una sfntesis que aboga por una complementacion, 
entre etongen de emigrantes holarticosdebuena parte delos vertebrados 
sudamencanos y la distnbucion gondwaniana de grupos ant/guos, se trata 
de fenomenos biogeografcos que comesponden a epocasgeologicas y con- 
diciones paleogeograficas diferentes que afectaron a grupos faunisticos 
(horofaunas) tambien diferentes (Halffter, 1974: 23 I -233). 

Esta sfntesis parte del supuesto que en America del Sur, entre fines del 
MesozoicoyetPateoceno, existia una fauna conformada por diversos e/e- 
mentosgondwanianos (antiguos, compartidos con Africa, autoctonos, 
paleantartidos) y por los de origen norteamericano, que en los insectos los 
gondwanianos dominaban en forma muy marcada. Laemigracion hacia el 
norte de la fauna sudamericana, integrada en/os macizos de la Guayana y 
del Brasil, estuvo formada principalmente por gran numero de insectos yde 
una cantidad reducida de vertebrados se realiza entre Cretacico y fin del 
Paleocenoy al mismo tiempo emigran en direccion contraria, de norte a 
sur, los vertebrados de la horofauna sudamericana y una escasa cantidad 
de insectos (1974: 223, 225-227). 

Las faunas de America del Norte y del Sur expenmentaron entre fines 
del Paleoceno y fines del PHoceno un largo periodo de ais/amiento ydvergencia 
per la interrupcion del puente centroamericano y que acentuo d caracter 
holarticode la fauna de America del Norte por la Hegadade nuevos emigran¬ 
tes del Viejo Mundo, mientras en el Altiplano Mexicano y el suroeste de los 
Estados Unidos, una parte delos antiguos inmigrantes sudamencanos pers/ste 
y tiende a dverger. Al restablecerse la comunicacion a tra/es del puente 
centroamencano durante la transicion P/ioceno-P/eistocenoy bajo condicio- 
nes fisiograficas muy semejantes a las actuates del Altiplano Mexicano y la 
America Central, lostaxones neotropicales, invasores procedentes del norte 
de Sudamenca, emigran hacia el norte per lastierras bajasy cahdas de am- 
basp/anicies costeras. Porsu parte, los grupos nearticos de insectos se expan- 
den haoa el sur y no sobrepasan ensu mayor parte e IIfmite sur de la Zona de 
Transicion Mexicana 

Los eventos historicos senalados en parrafos anteriores, conforman los 
puntosbasicosdesuteona-estrudurados muy bien en 19 apartados- y son 
discutidos con amplitud, desarrollados bajo criteno logico, congruentemente 
fundamentados conforme a las evidencias analizadas e ilustrados con ejem- 


4 Este trabajo, como los publicados en 1972 y 1975, esta esento en frances y aparecio 
en Quaestiones Entomologicae, comprende un buen resumen en espanol y una excelen- 
te sinopsis en ingles. Por otra parte, el texto de estos tres articulos es basicamente el 
mismo con algunas ligeras diferencias entre si, pero el publicado en 1974 y que discuto. 
ha sido el mas citado de los tres. 
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plos. El resultado obtemdo es utilizado para explicar la composicion actual de 
lafaunadensectosenAmerica delNorte, laZonade TransitionMexicana, las 
GrandesAntiHasyAmerica delSur (Halffter, 1974:246-251). 

Me parece interesante resumir la composicion de la fauna de insectos 
en el continente americano que Halffter publico por primera vez en esta 
sene de trabajos (1972, 1974, 1975), en los que actualiza datos de sus 
trabajos previos para America del Norte y la Zona de Transicion Mexicana. 

La entomofauna de America del Norte esta formada por cuatro ele- 
mentos: (I) holarticos, / mportantes en la parte mas septentrional del conti¬ 
nente, disminuyen en numero de node a sur; (2) nearticos, deafinidades 
palearticas que han evolucionado enAmenca del Node; (3) sudamericanos 
antiguos, comprenden los invasores sudamericanos pre-eocenicos repre- 
sentados por generos o h'neas de especies evolucionados enAmenca del Nor¬ 
te que son mas abundantes en el sur y la region sonorense de los Estados 
Unidosty (4) neotropicales modernos de invasion post-pliocenica, repre- 
sentadospor especiespedenecientes a grupos que pro/ienen del node de 
America del Sur o de America Centraly que se extienden a traves de las 
terras tropicales de lasplanicies costeras mexicanasy limitados a las regio- 
nes del Gofo de Mexico en los Estados Umdos, 

Distingue cuatro grupos de elementos, patrones de dispersion, en la 
entomofauna actual de la Zona de Transicion Mexicana: (I) el grupo de 
ongen sudamencano antiguo que se Integra en el patron de dispersion en 
el Atiplano, (2) los elementos de origen sudamencano moderno, repre- 
sentados por el patron neotropical tfpico, (3) el grupo de elementos de 
origen septentrional antiguo integrado en la dispersion paleoamericana, y 
(4) los elementos de origen septentrional moderno del patron de disper¬ 
sion neartica. Rara el patron de dispersion paleoamericano, dedica una dis- 
cusion especial, menciona que esta formado por taxones de penetraaon 
antigua enAmenca delNode, de donde sehanrefiartido por la Zona de Tran¬ 
sicion Mexicana, Hegando a Amenca del Sur y las Antillas, penetracion que 
data del mioceno, anterior a la elevacion del Altiplano Mexicano y de la 
expansion del desierto en el oeste de America del Norte, En la subregion 
Anti liana diferencia las Grandes Antillas de las Pequerias Antillas por la com¬ 
posicion de su entomofauna, Mientras en las pnmeras la fauna de insectos 
es de antigua ascendencia sudamericana y paleoamericana, en ambas con 
un marcado grado de endemismo, en las segundas esta representada por 
escasos generos de ongen unicamente neotropical. A Amenca del Sur, con 
una entomofauna formada esenctaly casiexdusivamente de elementos anti¬ 
guos de ongengondwaniano oseptentrional(paleoamencano) la subdivide, 
siguiendo a Rapoport (1968), en tres subregiones: (I) Guyano-Brasileria, 
enesta inmensa area, que conserva eldima tropical durante el Cenozoico, 
evoluoonaron los elementosgondwanianos-inabresicos, conalgunasaportacio- 
nes muyraraspa/eoamencanas;(2) Andino-Patagonica, comprende elemen¬ 
tos guyano-brasilenos", adaptados a condiciones secas y templado frias que 
en la Patagonia se mezdan con elementos pal eoantadicos, y los paleoame- 
ricanos en el norte de los Andes; y (3) Araucana, con una entomofauna 
dommada, as!como su flora, por elementos pal eoantadicos, decaracter 
relictual, es la subregion que presenta un fuede contraste con etrestodeta 
region Neotropical. 

Sin duda, al haber determinado un origen multiple -antiguo y moder¬ 
no, septentrional y meridional- de la peculiar fauna de insectos en la com- 
pleja y extensa geografia americana, e s u n a valiosa contribucion que emerge 
de los estudios realizados por Halffter durante este periodo: 1972-1975, 
Escudnriar la impronta que los elementos sudamericanos y del Viejo Mundo 
(palearticos) presentan en la composicion actual de la entomofauna en 
America del Norte y especialmente en la Zona de Transicion Mexicana, 
ha sido, a todas luces, uno de sus temas predilectos de investigacion. 

La distribucion de los insectos propios de la Zona de Transicion Mexica¬ 
na fue, mas tarde, retomada por Halffter (1976) en una recapitulacion inte¬ 
resante sobre las caracteristicas de los cuatro patrones de dispersion trata- 
dos en sus trabajos zoogeograficos anteriores y dingida a los entomologos. 
Un antecedente directo de ese estudio, sin embargo, fue el resumen que 
aparecio en julio de 1968, donde explica que los patrones de dispersion de 
los insectos (1968: 108),son: normas generates a las que seajusta la distribu- 
cion con todas las diferencias y peculiandades que en cadagrupoimponensus 


padtcu/ares exigencias ecobgicas, concepto confirmado en Halffter (1976: 
5, I 3) y del que en el resumen en ingles apunta: dispersal pattern (an 
abstraction) is not equivalent to geographical distribution (empmosm). 

La Zona de Transicion Mexicana, de acuerdo con las ideas de 
Darlington (1957), la considera la complejay vanada area de solapamiento 
entre las faunas neotropicaly neartica, que comprende el surysuroeste de 
los Estados Unidos, Mexcoygranpade de Centroamerica yaunque men¬ 
ciona que no conviene fijar sus Ifmites geograficos, pues se trata de un 
territono ocupadopo runa fauna hibnda de elementos de ongen neotropical 
oneadico, que aunque con fuedes caractensticas de endemismo, conservan 
afinidades bien defin'd as con las faunas del Suro del Node del Continente, 
en la parte que trata el patron de dispersion neotropical tfpica propone: el 
Lago de Nicaragua y las tierras bajas circundantes son el Umite sur de la 
Zona de Transicion Mexicana, tambien con el llmite sur del patron de dis¬ 
persion neartica (1976: 14, 52). 

Presenta una sfntesis -de acuerdo con el origen y las afinidades de los 
grupos que los siguen- de los patrones de dispersion: paleoamericana, 
neartica, en el altiplano y neotropical tfpica, cuya presencia simuttanea da 
precisamente el caracter de Zona de Transicion. Dedica un espacio a los 
relictos de las Grandes Antillas y los grupos antiguos de los Estados Uni¬ 
dos, es decir, los elementos paleoamericanos y sudamericanos antiguos 
caracteristicos de esas areas, sin olvidar las entomofaunas: Sonorense un 
caso especial de fauna con ongen rwrfosudamericano y paleoamencano, 
resultado de un largoproceso de evolution in situ(\91 6: 17, 28-29); lade 
Mesoamerica (Tehuantepec a Nicaragua) de origen sudamericano y evo¬ 
lucion en aislamiento; y la del extremo sur de la peninsula de Baja California 
de marcada afinidad neotropical (1976: 42, 48 y 57-58). 

En el analisis de cada patron de dispersion integra su origen y pene¬ 
tracion, su evolucion y variaciones, paraterminar en un cuidadoso analisis 
de ejemplos (1976: 17-57). Portratarse de una zona de transicion entre 
dos regiones biogeograficas, los grupos que siguen los patrones de dis¬ 
persion son de origen externo, las masas continentales del Viejo Mundo 
para los de ascendencia septentrional (paleoamericana y neartica) y Ame¬ 
rica del Sur para los de ascendencia mendional (en el Altiplano y neotropical 
tfpica). Son esas masas donde presentan la mayor nqueza y diversidad. 
tanto taxonomica como ecobgica, por b que su representation en la Zona 
de Transicion se restringe a escasas Ifneas fileticas enriquecidas por su alto 
grado de diversification in situ. 

La via de penetracion de los elementos del Viejo Mundo, ancestros de 
los grupos que siguen los patrones de dispersion paleoamencana y neartica, 
que llegaron a la America del Norte fue el puente de Behring. A traves del 
puente centroamericano, partiendo del norte de America del Sur, los ele¬ 
mentos sudamericanos ancestrales conformaron los patrones de disper¬ 
sion en el altiplano y neotropical tfpico. La antiguedad de las emigraciones 
marca notables diferencias entre los patrones, bajo condiciones templado 
calidas del cretacico-eoceno la de aquellos grupos que siguen los patro¬ 
nes de dispersion paleoamericana y en el Altiplano, y durante plioceno- 
pleistoceno los del patron de dispersion neartica adaptados a condiciones 
frias y a las tropicales humedas los de la neotropical tfpica. 

En la evolucion de los patrones de dispersion fueron fundamentales las 
condiciones climaticas antes serialadas y la fisiografia del subcontinente para 
bs grupos de penetracion antigua, paleoamericana de norte a sur y en el 
Altiplano de sur a norte, que se expandieron cuando no existfa el Sistema 
Volcanico Transversal ni estaba levantado el Altiplano Mexicano, lo que ex- 
plica, en las especies o los generos actuates que siguen estos patrones: su 
amplia distribucion continental, notable diversificacion, riqueza de 
endemismos, especializaciones ecologicas y etologicas. El levantamiento del 
Altiplano Mexicano y del Sistema Volcanico Transversal limito la distribucion 
en la Zona de Transicion de los grupos de invasion moderna, neartica de 
norte a sur, restringida a las partes ^as templado-frias, y neotropical tfpica 
de sur a norte, a las tierras bajas y calidas de ambas planicies costeras; la 
diversificacion y riqueza de endemismos caracteristicas de los grupos de 
dispersion neartica en los bosques frios se explica por la diversidad ecologico- 
geografica de las montarias, muy notable en el Sistema Volcanico Transver¬ 
sal, y en cambio, los grupos de la neotropical tfpica presentan un grado de 
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separacion taxonomica minima con respecto a sus ancestros sudamerica- 
nos propios del bosque tropical perennifolio (selva tropica) lluviosa). 

La variacion, segun el grado de penetracion en la zona de transicion, es 
diferente en cada patron de dispersion; entre los que se distinguen dentro 
de la paleoamericana los linajes de amplio exito que penetran profunda- 
mente hasta America del Sur y los de distribucion relictual que sobreviven 
en areas limitadas en nichos ecologicos especializados; en la neartica se 
separan las Ifneas con afinidades nearticas estrictas de clima templado a tem- 
plado-frio que se distribuyen en altitudes inferiores de las Ifneas boreo- 
montanas de afinidades holarticas que se encuentran a una aftitud mayor de 
los 1700 m; y en la neotropical tipica se establecen tres grados de penetra¬ 
cion, los de minima que llegan a Chiapas y Veracruz, los de media que 
alcanzan el norte de Veracruz y sur de Tamaulipas y los de maxima llegan 
hasta Flonda y las planicies costeras del este de los Estados Unidos. 

Los patrones de dispersion propuestos por Halffter para explicar la distri¬ 
bucion de los insectos en la Zona de Transicion Mexicana, son bastante fun- 
cionales y relativamente sencillos de aplicar a un determinado grupo, aunque 
estodepende de una taxonomia bien establecida y un conocimiento adecua- 
do de su filogema, asi como de la relacion directa existente entre /a pot Valencia 
ecologicadeungrupoy la anbguedaddesu residence, prerrequisitos que habra 
que cumplir para adscnbir un grupo, genero o linea filetica a un determinado 
patron o patrones de dispersion, En cierta forma, este sistema posee un po- 
der de prediccion pragmatico para asignar un determinado grupo a cierto 
patron o patrones de dispersion, cuando el ongen y la antiguedad del taxon se 
infieren de los fosiles conocidos y/o de su distnbucion y nqueza taxonomica 
en otras regiones o subregiones biogeograficas, asi como de la amplitud 
ecobgica y nqueza de especies que presen tan en la zona de transicion. La 
muy complicada y caracteristica orografia de la Zona de Transicion Mexicana, 
sin embargo, le confiere una dificultad adicional para determinar el patron de 
dispersion en algun grupo de insectos, ya que en ocasiones no es posible 
ajustarlo a alguno de los establecidos, por lo que es necesano la proposicion 
de uno nuevo, tal fue el caso del patron de dispersion mesoamericano de 
montana descnto por Halffter (1978: 219-222) y cuya creacion ya se vislum- 
braba en trabajos anteriores (1964b: 39; 1976: 42 y 48). 

El patron de dispersion mesoamericano de montana esta integrado 
pore/ementosevo/udonadosen el Nudeo Ce/otroa/rre/xarroonginadosde 
pocos emigrantes sudamencanos. Comprende una serie degrupos de in- 
sectos 5 estrechamente hgados a ios bosques de montan a y bosque nebular 
bosques donde b humedad es una de sus caracteristicas mas nota¬ 
bles propios de la Mesa Centraly las dos cordilleras de Chiapas (Cordi¬ 
llera Centra/ y Sierra Mad re de Chiapas), as! como las tierras altas y sus 
decides de Guatemala, Honduras, El Salvador y norte de Nicaragua. Pero 
a partir de su area principal de evolucion, han irradiado hacia e/noroeste 
ysureste. traspasando el Istmo de Tehuantepec al noroeste y la Depre¬ 
sion Nicaraguense al sureste. 

Las afinidades de los elementos que siguen este patron son sud- 
americanas antiguas y la migracion al norte fue realizada durante 
oligoceno-mioceno por un reducido numero de grupos saltadores de 
/s/as capaces de expandirse, a traves de los 1,300km de is/as vo/canicas 
situadas entre el N de Nicaragua y el N de Colombia, hasta el Nucleo 
Centroamericano, emergido desde finales del Cretacico. La penetra¬ 
cion imcial de los elementos mesoamericanos hacia las montanas al no¬ 
roeste del Istmo de Tehuantepec (Sierra Madre del Sur, Sistema Volca- 
nico Transversal y Sierra Madre Oriental) y hacia las del sureste de la 
Depresion Nicaraguense (Sierra de Talamanca), se realiza en plioceno- 
reciente, cuando estas condiciones orograficasya exist/an. 

Entre otrosgrupos de coleopteros, las Passalidae Proculini sonunejem- 
plo extraordmano del patron de dispersion mesoamencano (Reyes-Castillo y 
Halffter, 1978: 222-226). Se trata de un grupo montano tipico, caracteristi¬ 
ca que ha restringdo su dispersion pero favorecido el endemismo, este ulti- 

5 Es mteresante hacer notar que este patron de dispersion corresponde a la distribu¬ 
cion mesoamericana de numerosos reptiles y anfibios estudiados por distinguidos 
herpetologos (Stuart, Savage, Duellman). 


mo, muy marcado en las montanas delNudeo Centroamencano, donde se 
distribuyen la mayoria de los generos, y secundariamente representados 
por un numero menor de generos en las montanas situadas al noroeste del 
Istmo de Tehuantepec y al sureste, las de Costa Rjca-Fbnama. 

La entomofauna de montana es, sin lugar a duda, una de las caracteris¬ 
ticas mas llamativas de la Zona de Transicion Mexicana y el pnmer intento de 
ana/isis global de la distribucion de los insectos en las montanas de Mexico y 
Centroamencaiue realizado por Halffter (1987) 6 en su ultimo estudio de 
corte zoogeografico. En el manifesto el proposito de realizar una suma de 
informaaon e hipotesis que puede servircomo base para explicar la distribucion 
de los insectos en b zona de transicion, area compleja en b que hay que 
tomar en cuenta que la comunicadon con Norte America ha ex/stido en forma 
constarfecfesr/ee/A^esozacromientrasquelacomunicacion haestadosujeta 
a lo largo del tempo a condiciones sumamente variables con Amenca del Sur. 

Su discusion inicial abarco la singular historia geologica y biologica, la 
variedadde ambientes y refugios ecologicos, caracteristicos deestazona, 
poseedora de una variada y compleja fsiografiaope se establecio desde 
el Cenozoico Medio, b que a su vez origino una nqueza excepcional en 
flora y fauna a traves de la contr/bucion de faunas de distmtas proceden- 
cias y mediante las distintas vias de dispersion que van desde aquellas 
correspondientes a condiciones de montana temp/ada-fna, hasta corredo- 
res tropica/es humedos. La mayoria de las vias de penetracion historica a 
esta zona tropical han sido bs sistemas montaiiosos, bs cuales se en- 
cuentren en posicion N-S, disposicion que ha facihtado los desplazamien- 
tos faumst/cos y florfsticos ante las grand es modificaciones de chma y au- 
mentado sus posibi/idades de diferenciacion a/opatrica. 

Otras caracteristicas de la Zona de Transicion Mexicana son que el 
70% del territorio se encuentra en altitudes superiores a los 1000m y sus 
cordillerasprincipales -Sierra Madre Occidental, Sierra Madre Oriental, 
Sistema Volcanico Transversal, Sierra Madre del Sur, Sistemas monta- 
hosos del sureste de Mexico y de America Central- presentan variadas 
condiciones eco/dgicasy dimat/cas resultado de su posicion geografica e 
historias geologicas diacronicas. En estas cordilleras, bs insectos se dis¬ 
tribuyen siguiendo una zonacion altitudinal bien definda, que de acuer- 
do con su origen (septentrional o meridional), area de procedencia (Ame¬ 
rica del Norte o del Sur) y epoca de migracion (antigua o reciente), 
pertenecen a alguno de los patrones de distribucion: neartico, 
paleoamericano o mesoamericano de montana. 

Los sistemas montahosos del sureste de Mexico y de Amenca Central 
que conforman el Nucleo Centroamericano y comprendidos desde el su¬ 
reste del Istmo de Tehuantepec hasta la depresion nicaraguense, son seria- 
lados por su nca composiaon biologica evolucionada in situ a partir de un 
importante aporte antiguo sudamericano (elementos del patron 
mesoamericano de montana) y a/gunos elementos de ongen septentnonal 
antiguo (patron paleoamericano) y modemo (patron neartico). Por otra 
parte, al noreste del Istmo de Tehuantepec la entomofauna de montana esta 
compuesta en una elevada proporc/dn por elementos de daro ongen septen¬ 
trional y en menor grado de ongen mendional, las cordilleras han sido via de 
expansion hacia el sur (patrones paleoamericano y neartico) y al norte (pa¬ 
tron mesoamericano de montana), actuado en el tiempo como areas de 
frecuentes aislamientos y vicanancia. 

Sin embargo, desde la proposicion original del patron de dispersion 
mesoamericano de montana, surge el dilema respecto a induiren el pa¬ 
tron a/gunos elementos procedentes de Mexico at N del Istmo de Tehuantepec. 
es el unico patron de dispersion en la Zona de Transicion Mexicana que 
abarca tanto insectos de filiacion septentrional, paleoamericana, como de 
filiacion meridional, gondwanica. Los insectos de filiacion septentrional que 
durante el Cenozoico Hegaronal Nudeo, en el evolucionaron ypostenormen- 

6 En este volumen se incluye la version en espanol de este trabajo, originalmente 
publicado en ingles en el Annual Review of Entomology. Agradezco a Gonzalo Halffter 
haberme proporcionado su version en espanol, enriquecida con interesantes comen- 
tarios basados en literatura adicional posterior a 1987. Su gesto fue muy oportuno, 
pues me permitio acelerar la terminacion del presente ensayo. 


105 


te se expandieron conjuntamente con las tineas de on gen sudamencano an- 
t/guo, son elementos paleoamericanos (Halffter, 1978: 220, 221, 1987: 
107; Zunino y Halffter, 1988). 

Este dilema es resuelto y discutido por Halffter etal. (1995) al carac- 
terizar y definir el complejo patron paleoamericano, en el que distinguen 
las cuatro variantes siguientes: relictos paleoamericanos, paleoamencano 
de montana, mesoamericano de montana y paleoamencano tropical, Los 
tres ultimos pueden ser seguidos por distintas especies o grupos de espe- 
cies de un mismo taxon, por ejemplo el genero Onthophagus (Zun\r\o y 
Halffter, 1988). La resolucion del dilema sigue a grandes rasgos la logica 
establecida por Halffter que un patron debe induirgrupos con histonas 
evotutivas ybiogecgrafcassimilaresycomprendercondiaonesmacPDecoldgkas 
similares en su area de distribucion ope actuan en una matriz geografica. 

En el periodo comprendido entre 1962 a 1978, HaKfter determina 
cinco distintos patrones de dispersion, cada uno contemendo distintas 
variantes en cuanto a su distribucion, que los insectos siguen en la Zona 
de Transicion Mexicana. Patrones que numerosu., ^xonomos confron- 
tan, interpretan y asimilan para explicar la distribucion en los grupos de su 
particular interes. A partir de 1987 inicia, en mi opinion, un nuevo enfo- 
que en el estudio de la zoogeografla de la zona de transicion, principal- 
mente se interesa en el analisis de la entomofauna de montana y los pa¬ 
trones de distribucion que siguen en los distintos sistemas orograficos. 
Aunque, incursiona en el analisis cladfstico de algunos generos de 
Scarabaeinae (Kohlmann y Halffter, 1981, 1990), dedica al grupo una se- 
rie de estudios sobre su diversidad y procesos de colonizacion, en los que 
realiza la aphcacion de los patrones de distribucion a I analisis altitudinal y 
demuestra que estos son instrumentos utiles y valiosos en el estudio de la 
sucesion altitudinal en las montanas de la Zona de Transicion Mexicana 
(Halffter etal., 1995; Lobo y Halffter, 2000), produciendo nuevos 
paradigmas y abriendo brecha en nuevos temas de investigacion. 

Las ideas zoogeograficas de Halffter se han calificado como disper- 
sionistas, por algunos autores, quiza debido al amplio uso del termino 
patron de dispersion. Termino pragmatico muy util que permite compa- 
rar las distribuciones actuates de distintos grupos de insectos, que subyace 
en un amplio conocimiento de su filogenia y ecologfa, apoyado 
congruentemente con la historia geologica y condiciones climaticas de la 
matriz geografica donde estos se distribuyen. En este sentido, me uno a la 
opinion de Llorente et at (2001), quienes lo han expresado en forma 
precisa: este esquemayestos terminos resultan adecuadospara refenrse a 
areas bioticasgeologicamente complejas, estoes, areas que son productode 
numerosas vicisitudes histoncas yque son consideradas como nod os o areas 
de convergencia tectonica en el sentido de Croizat ( / 964); ejemplo de ell as 
son el area Indoautraliana y la Zona de Transicion Mexicana con las AntiIIas 
yEtCaribe. Por ultimo, Morrone y Marquez (2001) consideran quereco- 
nocerhomologhs biogeografcas es un premequisito en un analisis biogecgrafico 
dadlstico y el examen de los patrones propuestos por Halffter para la 
Zona de Transicion Mexicana permite considerarlos patronesbiogeograficos 
homo/ogosen lugar de definirlos como los de un dispersionista clasico. 


Comentarios a su obra zoogeografica 


Numerosos autores han discutido las ideas zoogeograficas de Gon- 
zalo Halffter desde la aparicion de su primer trabajo sobre el tema, im- 
preso en 1962. He seleccionado unos cuantos autores, a manera de 
ejemplo, que han comentado sus trabajos publicados y estimo son re¬ 
presentatives 7 de distintas epocas. 

Hans Reichardt (1965: 2, 5-9) es el primer taxonomo y entomologo 
que interpreta los hallazgos zoogeograficos de Hatffter (1962, 1964a,b), 
expone un resumen y discute los cuatro patrones de distribucion de los 

7 He contabilizado un total de 807 citas a sus trabajos zoogeograficos entre 1964- 
2002, comprendidas en la parte 'referencias bibliografcas a sus trabajos' del curriculum 
vitae de Gonzalo Halffter, 


insectos en la Zona de Transicion Mexicana, Ifmite norte de la region 
Neotropical, basada en las especies de coleopteros de una sene de tribus 
de Carabidae. Parte del hecho que la serie de trabajos de Halffter es la 
mejoraproximacion, hasta ese entonces conocida, a la zoogeografla de los 
insectos en esta areade transicion, basada principalmente en Scarabaeidae- 
Laparosticti, aunque otros grupos de insectos, analizados en su artfculo de 
1964b, se ajustan perfectamente bien al sistema propuesto, como es el 
caso de los grupos de carabidos seleccionados. 

De la prolija publicacion de Eduardo Rapoport (1968: 59, 66, 94, 98- 
99, 100-101) sobre problemas biogeograficos del Nuevo Mundo, reuno 
los comentarios relacionados con los pnmeros trabajos zoogeograficos de 
Halffter. Menciona, que para este autor, los mamfferos indican claramente la 
separacion entre las regiones Neartica y Neotropical, eso no ocurre con 
los insectos, ya que buena parte de America del Norte esta ocupada por 
elementos neotropicales, restos de esa antigua invasion neotropical se en- 
cuentran en el ambar fosil de Simojovel (Chiapas, Mexico) y elementos 
nearticos modemos se encuentran en las sierras altas de Guatemala (Halffter, 

1962, 1964b). Llama la atencion Rapoport, sobre un hecho de singular 
importancia: mientras la migracion de vertebrados ha sido mayor de Ame¬ 
rica del Norte a America del Sur, en los insectos ha ocurrido a la inversa; es 
entre el cretacico supenor y eoceno inferior cuando se produjo la invasion 
de insectos sudamericanos a Amenca del Norte, mismo periodo que los 
mamfferos lo hacfan en direccion opuesta; el Altiplano Mexicano se com- 
porto como centro de diversificacion y como ejemplos, menciona varios 
generos de Scarabaeidae Laparosticti con amplia distribucion en America 
(Halffter, 1964b). Por lo que se refiere al bosque mesofilo templado de 
montana, expresa que contiene unavegetacionarborea neartica tfpica, mien¬ 
tras las hierbas, arbustos y epffitas son pnncipalmente neotropicales, una 
fauna de vertebrados de influence neartica y una entomofauna que es una 
mezcladeambas(Halffter, 1964b). Porultimo, refiere que durante el eoceno, 
el area ocupada por Honduras, El Salvador y Nicaragua actuates, permane- 
cio emergida como isla; en el mioceno se formo la Sierra Madre Occidental 
y se elevo el Altiplano Mexicano dejando aislada una fauna de invertebrados 
de ongen sudamencano, que se adapto a climas mas aridos y poblo el sur 
de America del Norte, a partir de esos elementos se origino la fauna 
sonorense (Hatffter, 1964b). 

En su tratado de Zoogeografla dinamica, Miklos D. F Udvardy (1969 
272, 298, 367, 387) alude a los conceptos de Halffter (1964b) en aquellos 
casos er. xplica el origen de la entomofauna de America en general y 
de la mexicana en particular, sobre el efecto de las barreras biogeograficas 
en relacion con la diversidad de los insectos en las Americas, la significacion 
biogeografica del registro fosil y la utilizacion de grupos de insectos en la 
interpretacion de la dinamica zoogeografica de los continentes. 

J. Lmsley Gressit (1974: 302) apoya la conexion intermitente entre 
las regiones Neartica y Neotropical, mencionando entre otros autores 
a Halffter, quien en 1964b discute el origen de la fauna americana de 
insectos con base en una notable documentacion de varios grupos; 
enfatiza la entrada de elementos euroasiaticos a traves del puente de 
Bering en una migracion norte sur, como Hardlirsh lo ha probado, y 
expone estrechas relaciones entre las regiones Neartica y Neotropical 
para los insectos, como Wallace lo ha hecho para los mamfferos; ade- 
mas, pone de manifiesto las diferencias y afinidades transantarticas de la 
fauna del extremo sur de America con el resto de America del Sur. 

En la parte que trata las provincias florfsticas de la obra clasica sobre 
la vegetacion de Mexico, escrita por el reconocido botanico mexicano 
Jerzy Rzedowski (1978: 100), se hace referencia a que la mayor parte 
del territorio del pais queda incluida en el reino Neotropical y es muy 
interesante hacer notar que la distribucion de un gran numero de gru¬ 
pos de insectos coincide mucho mejor con la de las plantas que con la 
de los animates supenores (Halffter, 1964b: 45-59). 

En un estudio relativo a la distribucion altitudinal de los coleopteros 
Passalidae, Charles Mac Vean y Jack Schuster (198 1: 29, 36) explican que 
el grupo se disperso desde America del Sur hacia America Central y del 
Norte, como muchos insectos del Nuevo Mundo (Halffter, 1964b), ana- 
lizan la distribucion insular de las especies de pasalidos que existen en la 
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cadena de volcanes situada al norte de la America Central (Guatemala) y 
la relacionan con la disminucion de la temperature durante los periodos 
glaciates, este tipo de distribucion insular se ajusta al patron de dispersion 
mesoamericano de montana (Halffter, 1978), que es resultado de la pri- 
mera onda migratoria del grupo ocurrida durante el oligoceno o mioceno 
(Halffter, 1978; Reyes-Castillo y Halffter, 1978). 

El trabajo zoogeografico de Halffter, durante el periodo 1961 -1978, en 
la apreciacion de Reyes-Castillo (1985: 27-28), esta basado en un profun- 
do conocmiento taxonomico, el analisis de la distribucion geografica y de 
los requerimientos ecologicos de las Scarabaeinae, unidos a los cambios 
que el Continente Americano ha tenido a lo largo de su accidentada historia 
geologica; fue de los pioneros en considerar las hipotesis biogeograficas de 
Jeannel y las geologicas de Wegener, para explicar el origen de la distribu¬ 
cion de los insectos en America, en una epoca, principios de los sesenta, en 
que la teorfa de deriva continental era vista con escepticismo. Su interes 
general abarca el Continente Americano, sin embargo, ha puesto un espe¬ 
cial interes en la Zona de Transicion Mexicana: extensa area de solapamiento 
de las faunas neartica y neotropical que se extiende desde Mexico hasta la 
Depresion Nicaraguense. Para esta zona de transicion propone una serie 
de patrones de dispersion de los que explica su ongen, penetracion y varia- 
cion, basados en la distribucion geografica y relaciones filogeneticas de gru- 
pos de insectos bien conocidos taxonomicamente; su metodo reside en 
que a partir de la distribucion particular de estos grupos de insectos, expone 
conceptos zoogeograficos generates, considerando la evolucion paralela de 
la matriz geografica y de la biota en estudio. 

Los especialistas William L. Peters y Richard K. Allen aplicaron los con¬ 
ceptos zoogeograficos de Halffter para explicar la distribucion de los 
Ephemeroptera en America del Norte. Para Peters (1988: 19-20), las con- 
clusiones de Halffter (1974) sobre la dispersion de las Scarabaeinae de 
America del Sur a America Central y America del Norte delinean los patro¬ 
nes de dispersion responsables de la actual composicion de la entomofauna 
en lasregiones Neartica y Neotropical, y gracias a su modelo de patrones 
de dispersion es posible discutir la biogeografla de muchos de los efeme- 
ropteros norteamericanos de origen austral como Trewerella, que es proba¬ 
ble que se dispersaron al norte por la Zona de Transicion Mexicana durante 
el terciario medio, y otros como Farrodes, de dispersion mas reciente du¬ 
rante el pleistoceno. 

Por su parte, Allen (1990: 169-180) realiza un analisis sobre la distri¬ 
bucion de los Ephemeroptera en el suroeste de America del Norte, que 
basa porcompleto en el trabajo de Halffter (1976), de quien expresa que 
para explicar el origen de la actual fauna neotropical de insectos y su ex¬ 
pansion en America del Norte desarrollo una teorfa de conceptos de 
referencia o modelos, con los cuales la actual distribucion de un grupo 
dado de insectos puede compararse; caracterizo cuatro patrones de dis¬ 
persion que los insectos siguen en la que llamo Zona de Transicion Mexi¬ 
cana y las agrupo de acuerdo con su origen boreal o austral, edad antigua 
o reciente: paleoamericano, neartico, sudamericano antiguo y neotropical 
tfpico; los efemeropteros siguen estos patrones de distribucion, aunque 
algunos presentan diferencias y siguen su propio modelo de distribucion 
en America del Norte. 

En la evaluacion filogenetica de un modelo de vicarianza para deter- 
minar la diferenciacion de los desiertos de America del Norte, David 
Morafka et al. (1991: 222) encontraron paralelismos notables en otros 
estudios biogeograficos recientes que involucran el sur de America del 
Norte, tal es el caso de la biogeografla cladfstica de los escarabajos del 
genero Canthon realizada por Kohlmann y Halffter (1990), quienes llega- 
ron a conclusiones similares, al tratar los cambios paleoclimaticos como 
eventos vicariantes y utilizar criterios similares para evaluar las prediccio- 
nes historicas en relacion con la ramificacion de los dadogramas. 

La parte Halffter y las bases para una nueva teorfa escrita por Jorge 
Llorente Bousquets (1996: 50-52) en su caprtulo sobre la biogeografla de 
los artropodos de Mexico, es de gran interes por los planteamientos analf- 
ticos que expone y las premisas que habra que cumplir para elaborar una 
teoria biogeografica de la region mesoamericana-antillana. La biogeografla 
de Halffter, escnbio J. Llorente, merece mencion especial por la gran in¬ 


fluence que ha mantemdo en los ultimos ahos, por su caracter integral para 
explicar el sector mesoamericano de la region mesoamericana-antillana, tal 
vez convenga efectuar un analisis de su evolucion conceptual y metodologica 
en un future cercano, pues los puntos de vista, tecnicas, argumentos y re- 
sultados han variado desde sus primeros trabajos a los finales, ademas de 
otras razones de importance. Este autor reconoce como los pnncipales 
trabajos biogeograficos de Halffter 8 los publicados en 1961, 1964, 1974, 
1976, 1978 y 1987, en los que se encuentran las ideas fundamentales 
acerca de la biogeografla historica de la Zona de Transicion Mexicana. 

En un analisis dadfstico reciente de la Zona de Transicion Mexicana, 
realizado por Marshall y Liebherr (2000: 203-204, 21 1,212), citan que los 
estudios biogeograficos recientes sobre Mexico y America Central han sido 
influenciados por los trabajos de Halffter (1961, 1965, 1976, 1987), ejem- 
plo de lo que podemos denominar un enfoque a la Zona de Transicion, 
quien delimitates patrones biogeograficos que setraslapan: paleoamencano, 
mesoamericano de montana y neartico. Agregan que nunca se ha intenta- 
do generar una sfntesis de estos diferentes patrones, en cambio, se mantie- 
nen historias separadas que dependen de varios centros de origen como 
explicaciones paralelas de un patron biogeografico. El estudio de estos dos 
autores es modelado con base en un trabajo previo utilizando Carabidae 
de Mexico y Amenca Central, aunque los datos muestran taxones que pue- 
den categonzarse en alguno de los distintos patrones biogeograficos de 
Halffter, se prefirio revelar un patron biotico general que no estuviera en 
conflicto con la historia geologica de la region, Por otra parte, es verdad que 
muchos taxones que pertenecen al patron neartico de Halffter no se ex- 
tienden al sur del Istmo de Tehuantepec, en este analisis es mas frecuente 
que los taxones que habitan regiones norterias no se distribuyan mas alia 
del Sistema Volcanico Transversal o la Depresion del Balsas. 

Por ultimo, Juan J. Morrone y Juan Marquez (2001: 635-636, 639, 
641 -642) contrastan la existencia y extension de la Zona de Transicion 
Mexicana mediante un analisis pan biogeografico. Los autores prueban 
la existencia de la Zona de Transicion Mexicana de Halffter mediante un 
analisis panbiogeografico, utilizando numerosos taxones que pertene¬ 
cen a doce familias de Coleoptera. Concluyen que el reconocimiento 
de trazos generalizados en esta zona de transicion es un paso hacia una 
sfntesis biogeografica; estudios futuros deberan reconocer con mayor 
precision las areas de endemismo dentro de la zona y postular hipotesis 
acerca de las interrelaciones de las areas incluidas en los trazos genera¬ 
lizados, basados en analisis filogeneticos. 


Impacto 


Algunos aspectos sobre el impacto de sus trabajos zoogeograficos los 
mencionaron Reyes-Castillo (1985), Llorente Bousquets, Morrone y 
Marquez, quienes han mostrado interes por conocer la evolucion de sus 
ideas e hipotesis zoogeograficas en forma constructiva. Gonzalo Halffter 
merece mencion especial por la gran influenda que ha mantemdo en los 
ultimos ahos, porsu caracter integral para explicar el sector mesoamericano 
(Llorente Bousquets, 1996) y ha inspirado en forma fructffera los analisis 
realizadospor numerosos b'ioge6grafosiy\oxrov\e y Marquez, 2001). 

La citacion de sus trabajos es una de las formas de ponderar el impac¬ 
to logrado. El inicio en este sentido es modesto, entre 1964 y 1969 acu- 
mula 23 citas y 62 en la decada 1970-79, pero alcanza 223 y 327 en las 
decadas 1980-89 y 1990-99, respectivamente, y del ario 2000 a octubre 
del 2002 contabiliza 162 citas a sus artfculos. Desde que publico en 1962 
su primer artfculo zoogeografico ha logrado acumular mas de 800 citas y 
parece ser que la tendencia es a aumentar el numero de citas a sus traba- 

8 En la parte de referencias que comprende los trabajos taxonomicos y zoogeograficos, 
senate con un astensco (*) los pnncipales trabajos zoogeograficos de Halffter, que por otra 
parte, son los mas citados por numerosos autores. La ota 1961 de Jorge Llorente y otros 
autores subsecuentemente mencionados en el presente ensayo, corresponde al trabajo 
de Halffter (1962). 
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jos zoogeograficos en los proximos anos. Sus trabajos han impactado 
principalmente a los entomologos, quienes citan con cierta frecuencia 
los publicados en I 964b, 1974, I 976 y 1987, que hoy forman parte de 
la literatura biogeografica y son esenciales para comprender la distribu¬ 
tion de los insectos en Mexico. Por ejemplo, en los tres volumenes 
publicados sobre Biodiversidad, taxonomfay biogeografia de artropodos 
de Mexico (Llorente Bousquets etal, 1996, 2000; Llorente Bousquets 
y Morrone, 2002) en el 35% de los capltulos que tratan sobre insectos 
es citado alguno de los trabajos zoogeograficos de G. Halffter. 

Por ultimo, quisiera anotar algunas cualidades que Gonzalo Halffter 
ha cultivado en la publication de sus estudios zoogeograficos. Sin lugar a 
duda, posee una envidiable y sabia estrategia para difundir sus ideas y 
resultados. La mayoria de sus estudios han visto la luz publica en revistas 
mexicanas, Folia Entomologies Mexicanay Acta Zoologies Mexicans? son 
sus preferidas, de las que fue editor durante largos periodos, aunque tam- 
bien publico en la Revista de la Sociedad Mexicana de Historia Natural. 
Diversified b publication de sus trabajos en revistas internacionales: espe- 
cializadas (Quaestiones entomo/ogicae y Elytron), institucionales (Memoires 
du Museum Nationald'Histoire Nature/le) y de alto impacto (AnnualReview 
ofEntomology y Annals ofthe Entomological Society of America). Enf rento y 
aprovecho las oportumdades para exponer y publicar sus ideas en me- 
morias de congresos internacionales (II Congreso Latino-Americano de 
Zoologfa, Sao Paulo, 1962; XVIIe. Congres International de Zoologie, 
Monte-Carlo, 1972) y en resumenes de numerosos Congresos Nacio- 
nales de Entomologfa realizados en Mexico, presentaciones que publico 
posteriormente en alguna de las revistas antes serialadas. 

En la elaboration de sus ideas, cito y discutio las publicaciones que 
tratan aspectos biogeograficos y geologicos de especialistas mexicanos: 
Alfredo Barrera, Candido Bolivar y Pieltain, Fernando de Buen, Jorge 
Hendrichs, Jose Luis Lorenzo, Manuel Maldonado-Koerdel, Bibiano F 
Osorio Tafall, Dionisio Pelaez y Jerzy Rzedowski, lo que muestra su 
inclinacion nata a otorgar reconocimiento a las ideas expuestas por sus 
antecesores y contemporaneos. 

Siempre esta dispuesto a comunicar y discutir sus avances, ayudary 
facilitar la necesana informaoon (Galante Patino, 2000) a quien se inte- 
rese en sus publicaciones, sean investigadores formados y principiantes 
o estudiantes. Ha establecido un practico sistema de distribution e in- 
tercambio de sobretiros, que le ha permitido formar una extensa y util 
biblioteca especializada, que mantiene al dfa gracias a la invaluable ayu- 
da de Violeta Halffter, su eficiente colaboradora de toda su vida. 
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9 En la historia de estas revistas, Halffter es a no dudarlo el autor mas citado international 
y nacionalmente, tanto por sus trabajos zoogeograficos como los de historia natural, ecologia 
y taxonomia de los Coleoptera: Scarabaeidae. 
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El estudio de la diversidad a diferentes escalas de analisis se ha venido 
desarrollando desde hace mastiempo del que se ha reconocido explfcita- 
mente. El objeto de estudio de la biogeografla ha sido la vanacion en la 
riqueza de especies entre grandes umdades biogeograficas y los proce- 
sos, sobre todo historicos, que explican el por que de esta vanacion. A su 
vez, los estudiosos de la ecologia originalmente se centraron en analizar 
la composition de especies en las comunidades y en tratar de entender 
los procesos, fundamentalmente locales como el clima, heterogeneidad 
ambiental e interacciones bioticas, que explicaran los patrones de riqueza 
observados. Estas dos visiones corresponden a dos puntos de un conti- 
nuo del que tambien forman parte otras escalas espaciales como son el 
paisaje, los biomas, continentes o incluso todo el planeta. 

Hasta la decada de los setentas existia una separation tajante entre la 
escala de interes de una y otra disciplina, vision que fue modificandose 
paulatinamente. Por ejemplo, en la decada de los ochentas, los ecologos 
empezaron a considerar formalmente tambien el efecto de factores his¬ 
toricos (Brown y Maurer, 1987, 1989) y, en general, de factores que 
operan a grandes escalas y que estan directamente relacionados con lo 
que sucede en las comunidades locales. A su vez, hubo un reconoci- 
miento cada vez mayor acerca del hecho que los procesos a nivel local 
tambien afectan la diversidad de especies a escalas regionales (Ricklefs y 
Schluter, 1993; para una revision del tema ver Arita y Rodriguez, 2001). 

En la actualidad, existe la idea mas o menos generalizada de la ne- 
cesidad de integrar factores que operan a distintas escalas para enten¬ 
der la diversidad local de especies (Ricklefs y Schluter, 1993; Lawton, 
1999). Se ha enfatizado el entender las interrelaciones entre las distin¬ 
tas escalas de analisis y el intentar integrar una teoria unificada de la 
diversidad (Azovsky, 2000; Hubbell, 2000; Bell, 2001). Asf, mientras 
algunas propuestas destacan la importancia de unificar dos formas de 
estudiar o aproximarse a la evaluation de los patrones de diversidad: 
aquella que involucra los factores climaticos, biogeograficos y ecologicos, 
junto con el poder explicativo que tienen los modelos estadisticos con 
posibilidades predictivas (eg. modelaje y proyecciones paleoclimaticas) 
(Whittaker et al. 2001; ver mas adelante), otras intentan demostrar 
que los patrones de diversidad observados en la naturaleza, como la 
relacion entre el numero de especies y el area de distribution, no son 
resultado de procesos ecologicos (i.e. resultado de la competencia o la 
heterogeneidad ambiental), sino el producto de eventos aleatorios 
(Hubbell, 2000; Bell, 2001). 

En la primera seccion de este caprtulo explicaremos algunos concep- 
tos basicos de escalas utilizados en macroecologfay en general en ecologia. 
Aunque se reconocen diferentes niveles de organization de la diversidad, 
eg. desde genes hasta ecosistemas, la mayoria de los analisis sobre varia¬ 
tion espacial se refieren a la biodiversidad medida como el numero de 
especies observadas o estimadas que se encuentran en un area determi- 
nada (riqueza de especies); es por eso que nos centraremos en las esca¬ 
las espaciales mas utilizadas, el enfoque alfa, beta y gamma, y el enfoque 
regional-local. Posteriormente realizaremos una breve revision de los fac¬ 
tores relevantes a diferentes escalas y ejemplificaremos la manera en que 
una misma variable (area y productividad) puede asociarse de distintas 
maneras a la riqueza de especies dependiendo de la escala de analisis. 
Finalmente, explicaremos algunas de las ideas actuates principales respec- 
to a la integracion de los patrones de diversidad a distintas escalas, las 
nuevas herramientas metodologicas para llevar a cabo esta integracion y 
el futuro de este complejo campo de estudio. 


Escalas de diversidad 


En macroecologfa, area de investigation que integra la perspectiva 
de escalas espaciales amplias y escalas temporales largas en el estudio 
de la ecologia, se hace una distincion entre ‘escalas grandes' y ‘escalas 
pequerias’ de la siguiente manera: escalas grandes se refiere a areas de 
gran extension, y es una definition distinta al sentido cartografico donde 
se entiende por escalas grandes a areas pequerias. De igual forma, es¬ 
calas pequerias, o escalas locales en un sentido macroecologico, se re¬ 
fieren a areas de extension reducida donde ocurren procesos como 
son las interacciones entre las especies, competencia, depredacion, entre 
otras (Blackburn y Gaston, 2002). 

Ademas de esta division general de escalas espaciales, tambien exis- 
ten enfoques diferentes para estudiar la diversidad a estas distintas esca¬ 
las; entre estos, uno distingue tres tipos de diversidad, alfa, betay gamma 
(Whittaker, 1960), y otro hace la distincion entre la escala local y la 
regional (Cornell y Lawton, 1992). Ambos enfoques estan estrecha- 
mente vinculados. 

Enfoques alfa, beta y gamma. La idea de separar a la diver¬ 
sidad en tres componentes, alfa, beta y gamma, fue acuriada por 
Whittaker (1960) y todavfa es considerada como una forma de esque- 
matizar jerarquicamente la diversidad e incorporar el factor escala 
(Whittaker etal., 2001). Esto es, son niveles que definen aspectos dife¬ 
rentes de la diversidad y cuyas variables asociadas tambien difieren (Cua- 
dro I). La diversidad gamma es el numero de especies a nivel regional; 
la diversidad alfa se define como el numero de especies a nivel local y la 
diversidad beta es, en su definition mas general, la diferencia en com¬ 
posicion de especies entre comunidades (Cuadro I). 

Uno de los inconvenientes asociados a este enfoque tiene que ver 
con la definition de las escalas icuanto mide una localidad?, icon que 
criterios se delimita una region? Estas preguntas no tienen una respues- 
ta clara. La decision de donde termina una escala y empieza la otra 
depende principalmente del grupo de estudio y de los objetivos del 
trabajo. Shmida y Wilson (1985) sugirieron que para plantas terrestres, 
la escala espacial de 10 2 -10 4 m 2 es apropiada en terminos de alfa y 10 6 - 
10 8 m 2 para gamma. Sin embargo, para otros estudios se ha considera- 
do como diversidad alfa cuadros de 0.5 grados de latitud-longitud (2500 
km 2 ) y como diversidad gamma, cuadrantes de 4 grados de latitud lon¬ 
gitud (160,000 km 2 ) (Arita y Rodriguez, 2002). Lo que se reconoce sin 
lugar a dudas, es que las escalas espaciales a las que alfa, beta y gamma 
operan varian entre taxones, dado, entre otros factores, por el hecho 
que los diferentes taxones de plantas y animates terrestres y acuaticos 
difieren en varios ordenes de magnitud en cuanto al tamario corporal 
(Whittaker etal., 2001). 

Los componentes alfa y beta pueden combinarse de muchas ma¬ 
neras para dar como resultado la diversidad gamma (Wilson y Shmida, 

1984; Shmida y Wilson, 1985). Por ejemplo, dos regiones pueden con- 
tener el mismo numero de especies, pero diferir en la importancia rela- 
tiva de la diversidad local y el recambio de especies. En una de las regio¬ 
nes una alta diversidad gamma puede explicarse por una tambien ele- 
vada riqueza de especies (alfa) en todas sus localidades. En la otra re¬ 
gion, en contraste, la elevada riqueza regional puede deberse a un fuer- 
te recambio de especies (beta), aunque las localidades no sean particu- 
larmente diversas. La diversidad beta fue un concepto originalmente 
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Cuadro 1 . Relacion jerarquica de diferentes escalas de diversidad propuestas y los factores (variables) relacionados con 
Whittaker et a!., 2001). 

los patrones de diversidad (Modificado de 

Escala espacial 1 

Cody" 

Godfray 1 

Patron 

Variables explicativas d 

Whittaker Godfray 

Local 

Alfa 

Local 

Riqueza de especies dentro 
de comumdades/parches 

Microambiente, interacciones 
bioticas (e.g pastoreo) 

Productividad, relaciones 
interespecificas, influencia de 
lo regional sobre local, 
variacion con la escala 

Paiuje 

Beta 

Regional 

Recambio de especies entre 
comunidades (beta); inventario 
a nivel del paisaje 

Topografla, perturbaciones 
(e.g fuego), suelos 

Productividad, otros factores 
ambientales 

Regional 

Gamma 

Global 

Sobrelapamiento de especies, 
areas de distribution, gradiente 
latitudinal 

Dinamica agua-energia, dima 
y sus cambios, patrones 
histoncos residuales 

Especiacion, extincion, 
emigracion, inmigracion 

Inter-regional/continental 



Remplazo de taxones 
(eg. mamiferos placentarios 
por marsupiales) 

Tectonica de placas, cambios 
ambientales mayores (eg. 
catastroficos) 


‘Escalas descritas por Whittaker et al. (2001). b Cody (1975) y ‘Godfray y Lawton (2001). d Se listan algunas de las variables unicamente, segun la descripcion de Whittaker 
et al. (2001) y segun Godfray y Lawton (2001). 


planteado para escalas locales (Whittaker, 1960), pero dada su utilidad 
para entender la forma en que se relacionan la diversidad alfa y gamma, 
su aplicacion se ha extendido a diferentes escalas espaciales y se ha 
identificado, ademas, como un factor de escalamiento de la diversidad. 
Los estudios realizados hasta el momento revelan que la diversidad beta 
varia en distintas regiones (Gaston y Blackburn, 2000) y varia entre dis- 
tintos grupos taxonomicos en una misma region (Harrison eta/., 1992); 
sin embargo, aun no es posible identificar patrones generates en este 
nivel de diversidad equiparables, por ejemplo, al gradiente latitudinal de 
riqueza de especies (Gaston y Blackburn, 2000). Tampoco abundan los 
ejemplos en los que se estudie de manera sistematica el efecto de la 
escala en la diversidad beta de una misma region. Una exception es el 
estudio realizado por Crawley y Harral (2001), quienes recolectaron da- 
tos de plantas de Gran Bretaria a I I escalas espaciales diferentes, de 0.01 
a 10 8 m 2 . Los autores encontraron que la pendiente de la relation espe- 
cies-area en escala logaritmica varia sistematicamente con la escala de 
analisis y, ademas, varia entre habitats en la misma escala espacial, con lo 
que muestran las variaciones espaciales en la diversidad beta. Otros estu¬ 
dios recientes tambien muestran que la diversidad beta varia con la escala 
de analisis (Arita y Rodriguez, 2002; Lennon etaL, 2002). 

Arita y Rodriguez (2002) compararon la diversidad beta a distintas 
escalas de cuatro regiones con heterogeneidad ambiental contrastantes 
en Mexico (norte, centra, Istmo de Tehuantepec y Peninsula de Yucatan). 
Pusieron a prueba la hipotesis de autosimilitud, que establece que si al 
graficar la riqueza de especies en funcion de la escala de analisis, la llnea 
que une los distintos valores es una llnea recta, la diversidad beta es simi¬ 
lar en las distintas escalas. Los resultados no apoyaron dicha hipotesis y, 
en su lugar, encontraron que la diversidad beta variaba a distintas escalas 
(i.e. las pendientes obtenidas para cada region no resultaron llneas rec- 
tas), ademas de que encontraron variaciones entre las regiones a una 
misma escala (i.e. las pendientes de las rectas variaron significativamente). 
Los valores mas altos de diversidad beta se encontraron en las regiones 
del centro de pais, mientras que los valores mas reducidos se localizaron 
en la region de Yucatan. El modelo utilizado para este analisis muestra la 
interrelation que existe entre el area de distribution de las especies, la 


diversidad beta y la relation especies-area, esta ultima empleada en va- 
rios estudios como una medida de diversidad beta (Crawley y Harral, 
2001; Lennon et al, 2002). 

Enfoque regional-local. El enfoque regional-local ha sido una 
de las maneras mas utilizadas para evaluar si hay un efecto o no de la 
diversidad regional sobre la diversidad local. Cuando se grafica la diver¬ 
sidad regional (el numero total de especies en una region) como varia¬ 
ble independiente y la diversidad local (el numero de especies en distin¬ 
tas localidades dentro de la region) como variable dependiente, se han 
obtenido dos tipos de relaciones emplricas. La relacion de Tipo I (no 
saturada) y la de Tipo II (saturada). En la primera, la diversidad local 
aumenta de manera proporcional a la regional, sin llegar a la saturacion. 
Esta relacion se aprecia a traves del hecho de que las localidades inser- 
tas en una region de alta diversidad son a su vez ricas en especies, y 
donde los factores que afectan a la diversidad regional tambien afecta- 
ran a la diversidad local (Fig. I a). Los factores locales, como las 
interacciones entre las especies, por el contrario parecen no afectar a la 
diversidad local. En una relacion de Tipo II (fig. I b), aunque existe un 
aumento inicial de la diversidad local en relacion con un aumento en la 
diversidad regional, se llega a una asfntota en que la diversidad local deja 
de aumentar aun cuando la regional es cada vez mayor. La saturacion 
que se observa en la curva sugiere que no hay un vinculo entre la diver¬ 
sidad regional y la local, y que son los factores locates (e.g. interacciones 
ecologicas) los que determinan la riqueza local (Cornell y Lawton, 1992; 
Lawton, 1999; Srivastava, 1999). 

Al respecto, la mayoria de los estudios corresponden a cun/as del 
tipo no saturado, sugiriendo el efecto de los factores regionales en la 
composition de las comunidades locales (Srivastava, 1999); sin embar¬ 
go, se han identificado problemas metodologicos relacionados con la 
manera de distinguir una localidad de una region (Srivastava, 1999; 
Godfray y Lawton, 2001). Como se serialo para los enfoques alfa, beta 
y gamma, en este caso la decision de que se considera local o regional 
tambien depende del grupo de estudio y de los objetivos del trabajo. 
Las curvas que relacionan a la diversidad regional y la diversidad local 
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Fig. 1 . Relacion de tipo I o No saturada entre la diversidad regional y la diversidad local (a). La linea punteada representa el maximo teorico en el que la nqueza local es equivalente 
a la diversidad regional. Relacion de tipo II o Saturada entre la diversidad regional y la diversidad local (b). La diversidad beta es independiente de la diversidad regional en las 
relaciones de tipo I, lo que sigmfica que el cociente regional/local permanece constante independientemente de la magnitud de la diversidad regional (c). En las relaciones de tipo 
II la diversidad beta es directa y linealmente proporcional a la diversidad regional (d) (ver tambien Srivastava, 1999). 


originalmente fueron disenadas para evaluar la contribucion de los pro- 
cesos a estas dos escalas, regionales y locales, y su efecto sobre los 
patrones de diversidad. Mas recientemente, sin embargo, dichas curvas 
han sido utilizadas para explorar el escalamiento de la diversidad de 
especies en terminos de sus componentes alfa, beta y gamma, y la inte¬ 
gration de estos componentes con el enfoque local-regional. En termi¬ 
nos de la diversidad beta, una relacion tipo no saturada implicaria que la 
relacion entre la diversidad regional y la diversidad local es mas o me- 
nos similar entre todos los puntos de muestro (Fig. I c). Esto no ocurre 
en una cuivra de tipo saturada, en la que la diversidad beta varia entre 
distintos puntos del muestreo; si en las localidades se encuentra una 
baja proporcion de las especies de la region, la diversidad beta es con- 
secuentemente alta, por lo menos en la parte donde la curva se satura 
(Fig. Id). El potencial de integrar el enfoque alfa, beta y gamma con el 
local-regional para el estudio del escalamiento de la diversidad es enor- 
me (Srivastava, 1999; Loreau, 2000; Gering y Crist 2002). 


Las variables relevantes a distintas escalas 


Una de las ventajas de separar distintas escalas alfa, beta y gamma o 
regional y local, es que de esta forma es posible identificar los factores o 
variables que explican la riqueza a distintas escalas (Wilson y Shmida, 
1984). Aunque dificilmente podria tenerse una lista exhaustiva de los 


factores relevantes a las distintas escalas, existen algunas variables que 
tipicamente se identifican con ciertas escalas. En un enfoque de lo global 
a lo local, Whittaker etal. (2001) listan, de manera jerarquica, una serie 
de variables que se asocian a diferentes escalas de analisis. Elios identifi¬ 
can a los procesos historicos, al balance entre la especiacion y la extin- 
cion, asicomo al clima en su aspecto mas amplio, como determinantes 
del numero de especies a nivel global (Cuadro I). Al bajar la escala, a 
una escala regional, los factores que se identifican como mas relevantes 
son aquellos mayormente relacionados con el ambiente fisico, como 
topografia, suelo, perturbaciones (e.g. fuego). A una escala local, los 
factores como microambiente e interacciones bioticas son los que se 
asocian mas directamente. Para la escala local, ademas, Wilson (1990) 
identifica 12 mecanismos que actuan a esta escala y que explicarian como 
pueden coexistir las especies de una comunidad sin que haya exclusion 
competitiva. En su estudio con vegetacion nativa de Nueva Zelanda, 
Wilson encuentra resultados que apoyan cinco de estos mecanismos: 
cambio gradual del clima (fluctuacion), procesos sucesionales ciclicos, 
efecto espacial de la masa, diversificacion del nicho y agregacion, aun¬ 
que con poco apoyo para los restantes mecanismos que tienen que ver 
con hipotesis de perturbacion intermedia, de presion por patogenos, 
mecanismos de historia de vida, coevolucion competitiva y competen- 
cia circular (Wilson, 1990, 1994), Finalmente, se ha propuesto que la 
tolerancia al estres tambien determina, a escala local, la diversidad de 
especies que pueden o no estar en un sitio dado (Colinvaux, 1993). 
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Un esquema un poco diferente (Godfray y Lawton, 2001) enfatiza la 
importancia relativa de la especiacion como la fuerza mayor asociada a la 
diversidad de especies, la cual junto con otros factores como extincion, 
inmigracion y emigracion, determinan el numero de especies; los patro- 
nes diferentes determinados por estos factores varian de manera crucial a 
lo largo de diferentes escalas de analisis (Cuadro I). A la escala global, la 
extincion y la especiacion generan ciertos patrones obvios o ‘globales 1 de 
diversidad, y Godfray y Lawton (2001) senalan que uno de estos patro¬ 
nes es la relacion entre la masa corporal y la diversidad (May, 1990). Un 
aspecto de esta relacion es que el numero de especies descntas disminu- 
ye drasticamente para las muy pequenas (alrededor de I mm de tama- 
rio); estos organismos en general son muy abundantes y ampliamente 
distribuidos (por lo menos los de vida libre), con tasas potencialmente 
bajas de especiacion, y por lo tanto, se esperaria que su diversidad global 
sea realmente menor. Ademas se ha visto que la distribucion local y glo¬ 
bal esta fntimamente relacionada en estos organismos (Finlay y Clark, 
1999). En la siguiente escala, la regional, dan entasis a la productividad y 
otros factores ambientales y como estos han sido considerados para es- 
tudiar patrones largamente reconocidos como la mayor diversidad en los 
tropicos, la relacion especies-area y la relacion diversidad-productividad 
(Brown, 1995, Rozensweig, 1995) y, mas importante, la manera en que 
ciertos factores relacionan y explican estos tres patrones de manera con- 
junta. Finalmente, estos autores llaman la atencion sobre la importancia 
de la influencia de la diversidad regional sobre los patrones a nivel local y 
senalan como los posibles factores asociados con la relacion local-regio¬ 
nal (e.g. productividad y relaciones ecologicas interespecificas), asi como 
las interacciones entre los factores mismos, cambian sigmficativamente 
dependiendo de la escala. 

La relacion especies-area. Si bien es posible identificar explica- 
ciones tipicas para las distintas escalas como la realizada por Whittaker y 
colaboradores (2001), existen ejemplos claros de la forma en que una 
misma variable puede asociarse de manera distinta a la diversidad de espe¬ 
cies, dependiendo de la escala. Un ejemplo lo encontramos en la relacion 
especies-area (SAR por sus siglas en ingles) (Rosenzweig, 1995). En termi- 
nos generates el modelo plantea que la riqueza de especies aumenta en un 
factor determinado respecto al area. Al graficar en escala logaritmica area y 
nqueza de especies, la recta que une los distintos puntos tiene una pen- 
diente (z) de entre 0.2 y 0.5, e incluso puede llegar hasta 0.7 (Leitner y 
Rosenzweig, 1997). Sin embargo, lo que hasta hace poco se crefa que cons- 
titula un patron, en realidad se trataba de tres patrones, es decir, que no hay 
una sola relacion especies-area. Dependiendo de la escala del estudio, puede 
tratarse de una SAR entre localidades de una sola region, una SAR construida 
con mformacion de islas de un archipielago, o bien de una SAR que une 
puntos tornados para regiones con distinto origen biogeografico, y las tres 
formas presentan valores diferentes de z (Fig. 2) (Rosenzweig, 1995). 

El esclarecimiento de los trestipos de relacion especies-area ha permi- 
tido profundizar en el entendimiento de los procesos que explican los valo- 
les diferentes de las pendientes y ha permitido vislumbrar algunas variables 
y procesos asociados a cada una de las curvas especies-area (Rosenzweig, 
1995, Crawley y Harral, 2001). En el caso de las curvas construidas con 
mformacion de distintas islas (por lo general de un mismo archipielago), los 
factores que explican las diferencias en la riqueza se relacionan con caracte- 
risticas como la distancia entre islas, la capacidad de dispersion de las espe¬ 
cies y las interacciones entre especies (Rosenzweig, 1995). Del mismo modo, 
las cuivas que atarien a la escala mayor, es decir, construida con informacion 
de regiones de distinto origen biogeografico (que son las que tienen mayo- 
res valores de pendiente) se explican con base en otras variables. En este 
caso predominan las explicaciones de tipo historico y biogeografico, proce¬ 
sos de especiacion y extincion y, en general, procesos que operan a gran- 
des escalas (Rosenzweig, 1995). 

La relacion productividad-diversidad. Otro ejemplo ilus- 
trativo es la relacion entre la productividad y la riqueza de especies (hi- 
potesis especies-energia; Wright , 1983; Wright eta!., 1993). Imagine- 



Fig. 2. Relacion del numero de especies respecto del area (Modificada de Rosenzweig, 

1995). Se representan los diferentes patrones de las curvas espeo'es-area. (a) entre fragmen- 
tos de una biota (dentro de provroas), e.g., la flora de Inglaterra, desde el condado mas nco 
florisficamente hasta todo el pais. El valor de z (pendiente de la recta) generalmente oscila 
entre 0.12-0.18; (b) entre las islas de un archipielago, e.g. aves o reptiles de las islas del 
Canbe; hormigas de Oceania. El valor de la pendiente z es tipicamente mayor que el del 
continente (0.25-0.35); (c) entre provinces o biotas; e.g. plantas con flor en continentes 
diferentes hasta todo el mundo, doride la pendiente z alcanza los valores mas altos (ca. 09). 

mos que la variable area del modelo de especies-area es sustituida por 
la variable energla, de tal forma que tenemos una grafica especies-ener¬ 
gia. Un patron bien documentado a distintas escalas es la relacion posi- 
tiva entre la productividad y la diversidad. En terminos generates, se ha 
observado que una mayor productividad (medida de distintas formas y 
que incluye variables como temperatura, productividad primaria, preci- 
pitacion, evapotranspiracion, etc.) se relaciona con un mayor numero 
de especies. Sin embargo, existen ciertas inconsistencias en la forma de 
la relacion, inconsistencias que en los noventas generaron un debate 
importante. Algunos estudios mostraban una relacion lineal (Currie, 
1991; Ricklefs etal., 1999; Lennon etai, 2000) y otros una relacion 
sigmoidal (Rozensweig y Abramsky, 1993; Rozensweig, 1995), 

La explicacion tiene relacion precisamente con las escalas a la que se 
realizaron los analisis. Mientras los primeros corresponden a datos torna¬ 
dos para grandes extensiones (regional) y donde la diversidad aumenta 
monotonicamente, a escalas menores (local), la relacion presenta un pico 
de diversidad maxima a mveles intermedios de productividad, despues 
del cual disminuye hacia valores menores de diversidad (Rozensweig, 

1995). Pero ademas hay variantes dentro de estos dos patrones, dadas 
por el tipo de habitat: se ha sugerido que ambientes muy productivos lo 
mismo que muy poco productivos, estan caracterizados por una fuerte 
competencia por los recursos, con consecuente baja diversidad de espe¬ 
cies. Si son ambientes con productividad intermedia, no hay recursos 
limitantes y la diversidad es mayor (Tilman, 1982). Existen otras explica- 
ciones que involucran niveles troficos e interacciones entre especies; un 
estudio reciente muestra que la importancia relativa de la competencia y 
la depredacion efectivamente cambia con la productividad del ambiente 
(Leibold, 1996). Las inconsistencias entonces, puede concluirse, se de- 
ben al hecho de hacer comparaciones entre escalas ampliamente dife¬ 
rentes, ya que las relaciones en escalas regionales generalmente son con- 
sistentes, mientras que a escala local, otros factores como la heterogenei- 
dad y las interacciones bioticas afectan la relacion. 

Las apreciaciones que pueden obtenerse con estos dos ejemplos 
son acordes con la nocion de que diferentes factores, dependiendo de 
la escala, determinan la diversidad de especies, la relacion entre lo re¬ 
gional y lo local, y el escalamiento mismo de la diversidad. Sin embargo, 
todavfa son escasos los estudios en los que se analiza de manera siste- 
matica el efecto diferencial de variables climaticas y/o ecologicas a distin¬ 
tas escalas. Un ejemplo sobresaliente lo constituye el trabajo realizado 
por Bohning-Gaese (1997) en las cercanfas del Lago Constance, Ate- 
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mama; en el que analiza el efecto de la diversidad de habitat y de la 
energia disponible en la riqueza de aves a diferentes escalas de paisaje 
(4 - 36 km 2 ). Los resultados muestran que a todas las escalas la riqueza 
de aves es afectada por la diversidad de habitat y no por la disponibilidad 
de energia (Bohning-Gaese, 1997). En esa misma linea de ideas, desta- 
ca un trabajo reciente realizado por Rahbek y Graves (2001), pero para 
una escala mucho mayor. Estos autores investigaron las correlaciones 
entre los patrones de riqueza de especies en aves de America del Sur 
en un amplio rango de escalas (de lxl° hasta 10X10°). Encontraron 
que la riqueza de especies esta correlacionada con la latitud y la hetero- 
geneidad topografica a las diez escalas analizadas. Tambien encontraron 
que dos elementos del clima, precipitacion y nubosidad, eran los 
predictores (correlatos) mas importantes de la riqueza regional de es- 
pecies, mientras que el clima era el mejor predictor de las variaciones 
en la riqueza a escalas locales. 


Escalamiento de la diversidad y modelos neutrales 


Los estudios de Bohninh-Gaese (1997) y de Rahbek y Graves (2001) 
son una muestra de la tendencia creciente a integrar de manera sistema- 
tica el estudio de diversas variables a distintas escalas de analisis. 

Un enfoque distinto pero complementario al anterior, es el que 
tiene que ver con el uso de modelos neutrales y en general de mode¬ 
los de simulacion. Trabajos recientes y novedosos intentan demostrar 
que los patrones de diversidad observados en la naturaleza —tales 
como las relaciones numero de especies-area de distribucion, espe- 
cies-abundancia, area de distribucion-abundancia (Brown, 1995; 
Rozensweig, 1995) no son resultado de procesos ecologicos (i.e. 
resultado de la competencia o la heterogeneidad ambiental), sino el 
producto de eventos aleatorios (Hubbell, 2000; Bell, 2001). La pro- 
puesta de Hubbell y Bell se basa en el hecho que algunos de estos 
patrones se han podido replicar a traves de modelos neutrales (Bell, 
2001), cuya base es similar a los modelos neutrales de la genetica de 
poblaciones (Lewontin, 1974). Estos modelos no consideran las 
interacciones entre los elementos (especies) y permiten reconstruir, 
con muy pocas variables y de manera teorica, patrones como la distri¬ 
bucion log-normal de la abundancia de las especies. Asi, por ejemplo, 
un modelo neutral de la comumdad (NCM por sus siglas en ingles), se 
construye considerando las variables de probabilidad de nacimiento, 
de reproduccion y de muerte de los miembros de una comumdad, el 
numero de mdividuos en la comunidad y el numero de especies del 
pool’ externo, e incorporando un elemento aleatorio adichos parame- 
tros. Con el modelo pueden hacerse diferentes simulaciones para 
generar patrones ecologicos que pueden compararse con los patro¬ 
nes observados en estudios biologicos reales (Hubbell, 2000, Bell, 
2001). Estos autores apuntan a que sera posible entonces defmir una 
teoria umficadora de la diversidad. 

Sin embargo, la propuesta de estos autores ha generado ya una 
fuerte polemica, con adeptos y ecologos en contra. Los argumentos 
como objeciones a la teoria neutral involucran la experience sobre ex- 
perimentos de transplantes de especies, donde las especies residentes 
tienen mas exito que las 'inmigrantes'; asimismo, que los modelos no 
consideran las fuertes y complejas interacciones entre organismos que 
se conoce ocurren en la naturaleza y que ademas son modelos mate- 
maticamente complejos. El propio Bell reconoce que los modelos neu¬ 
trales pueden interpretarse desde dos opticas diferentes: la version 'de¬ 
bit, de que los modelos son sencillamente capaces de generar patrones 
semejantes a los de la naturaleza, pero sin identificar los mecanismos 
reales asociados; o, por el contrario, la version ’fuerte’, donde los mo¬ 
delos si han identificado realmente los mecanismos, aleatorios estos, 
que conforman las comunidades naturales (Bell, 2001). Seguramente 
sera necesario continuar el trabajo teorico y experimental para discer- 
nir entre las dos versiones de la teoria neutral y sobre sus posibilidades 
de predecir procesos ecologicos. 


Condusiones 


En este trabajo hemos analizado como se ha ido integrando el efec¬ 
to de la escala en el analisis de los patrones de diversidad, asi como en 
el estudio de los procesos asociados a dichos patrones. Hemos desta- 
cado el enfoque alfa, beta y gamma como una manera vigente y de 
suma utilidad en el estudio de la diversidad, ademas del enfoque regio¬ 
nal-local, de origen mas reciente y tambien como un campo activo en 
el estudio de la diversidad. La relacion entre estos dos enfoques esta en 
pleno desarrollo tanto conceptual como metodologico y promete ser 
un campo de amplia aplicacion para el estudio del escalamiento de la 
diversidad. En esta integracion, el area de distribucion de las especies 
aparece como una variable clave en la conjuncion de estos enfoques 
distintos y, a su vez, en su correspondencia con otros patrones de di¬ 
versidad de especies, como es la relacion especies-area (Harte y Kinzig, 
1997; Leitner y Rosenzweig, 1997; Harte etai, 1999). 

Tambien hemos ilustrado como el concepto de escalas se recono¬ 
ce como base potencial para la integracion del estudio de la diversidad 
(Whittaker etai, 2001). Si bien aun no existe una teoria umficada de la 
diversidad como tal (sensu Bell, por ejemplo), esta esta en construccion 
y es motivo de debate. Lo que si existe son metodologias en pleno 
desarrollo que proveen un marco conceptual para generar hipotesis al 
respecto y para estudiar el amplio espectro de fenomenos ecologicos e 
historicos relacionados con la diversidad de especies. 
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COLECCIONES BIOLOGICAS, MODELAJE DE NICHOS ECOLOGIES 
Y LOS ESTUDIOS DE LA BIODIVERSIDAD 

Adolfo G. Navarro S., A. Townsend Peterson, Yoshinori J. Nakazawa U. e Ivan Liebig-Fossas 


Existen cerca de tres mil millones de especimenes alojados en los museos 
de historia natural en el mundo. De ellos, solamente un pequeno nume- 
ro esta disponible para su uso por los mteresados, los cuales se encuen- 
tran en sectores diferentes de la sociedad. Se estima tambien que solo 
entre el 5 y el 10% de estos ejemplares tiene datosasociados capturados 
en forma electronica, lo que significa un total de 150 a 300 millones de 
datos de ejemplares computarizados. De estos ultimos, no hay mas de 
80 millones que esten disponibles para su uso de manera eficiente, gra- 
tuita y expedita, a traves de la red (World Wide Web) o cualquier otro 
medio electronico. Este impedimento al acceso agil a bs datos existentes 
sobre biodiversidad causa que el avance de multiples actividades que tie- 
nen que ver con el manejo de datos para efectos de esfuerzos cientfficos 
y de bioconservacion, entre otros, sea poco eficiente. 

La exploracion de la diversidad biologica del mundo ha sido un proceso 
largo y muy desbalanceado. Por un lado, el gran almacen de la biodiversidad 
(la mayor riqueza de especies y presencia de taxones endemicos) esta en 
los tropicos, mientras que los grandes almacenes de la informacion sobre 
biodiversidad, por el contrario, se encuentran en el Hemisferio Norte, prin- 
cipalmente los Estados Unidos y Europa (Navarro eta!., 2002). 

Una tendencia reciente mdica que los estudios que tienen que ver con la 
diversidad y conservacion de los recursos biologicos estan realizandose de 
manera creciente en los propios paises que albergan la gran riqueza biolo¬ 
gica Esa actividad tambien ha contado con el apoyo de diversos gobiemos 
e instituciones, por lo que en laactualidad se tienen sistemasde informacion 
importantes sobre biodiversidad generados y basados en los paises de ori- 
gen, como Mexico (Conabio; http:/Avww.conabio.gob.mx), Costa Rica 
(Inbio; http://Aww.inbio.ac.cr) e Indonesia (IBIS; http://bio.lipi.go.id). Estos 
esfuerzos han rendido frutos muy importantes, tanto desde el punto de 
vista cientifico como de conservacion, pero esto ha implicado grandes cos- 
tos. Estos bancos de informacion se han logrado construir a traves de inver- 
siones enormes para lograr recopilar esa informacion de las diversas fuen- 
tes donde esta alojada, as! como para ponerias en formatos utilizables (elec- 
tronicos) y a disposicion de gran variedad de usuarios. 

La mayoria de la informacion sobre biodiversidad esta alojada en la 
forma de colecciones cient'rficas (aceivos de ejemplares preservados) en 
museos y universidades a traves de Amenca del Norte y Europa. Esta 
informacion a menudo no esta computarizada y en ocasiones es conside- 
rada propiedad de instituciones o personas (Navarro y Llorente, 1991). 
Por ello, el acceso a la informacion de las colecciones debe realizarse una 
por una, haciendo que la obtencion de la totalidad de la informacion sea 
una labor casi interminable. Cuando se solicita ayuda para obtener los 
datos, la mayoria de los curadores de la informacion la hacen disponible, 
tanto los datos como los especimenes, a los diversos usuarios. Las solici¬ 
tudes de consulta se aceptan tanto por correo normal como electronico, 
y los visitantes son bien recibidos en la mayoria de las colecciones. De 
todas formas, dado que las colecciones son de naturaleza unitaria, y que 
los datos de cualquier region se encuentran dispersos entre 10 a 20 pai¬ 
ses, la comunicacion y/o los viajes para consultarlos se vuelven drflciles, 
mcluso prohibitivos, para los usuarios, especialmente aquellos que viven 
en las naciones de donde esa informacion se origmo, las cuales a menudo 
carecen de recursos economicos. 

Para ilustrar la importance de inf ormacion completa sobre biodiversidad, 
se puede hacer una referencia al grupo de datos de aves de Mexico que se 


esta preparando para el Atlas de Distribution de las Aves de Mexico (Peterson 
eta/., 1998; Navarro eta!., 2002). Aqui, el contenido de aproximadamente 
40 colecciones cientificas fue agrupado en una base de datos centralizada 
que sumo en total mas de 350,000 registros de especimenes para el pais 
(Navarro etal., 2002). La coleccion mas grande de todas contiene sob el 
16% del total, por lo que las potencialidades del gran cumulo de datos no 
fueron percibidas hasta que se agregaron los contenidos de numerosas 
colecciones. Desde su construction, sin embargo, este conjunto de datos 
ha sido un instrumento central en avances cientfficos tanto en biologia basi- 
ca como en bioconsen/acion (Fig. I). 

En la ultima decada se han desarrollado tecnologias que tienen el 
potencial de cambiar este escenario. Por un lado, actualmente existen 
algunas tecnologias adecuadas para hacer expedita y confiable la co- 
nexion y busqueda de datos alojados en diversas fuentes a traves de 
medios electronicos (Vieglais et at, 2000). Estas actividades pueden 
conectarse a otro conjunto de metodos y tecmcas que faciliten la gene¬ 
ration de conocimiento y enfoques nuevos del estudio de la diversidad 
biologica, mediante la aplicacion de metodos de modelaje de nichos 
ecologicos, lo cual es motivo de la presente contribucion. 


The Species Analyst 


Ya se ha dicho que la representation mas completa de la biodiversidad 
global se encuentra en los museos de historia natural del mundo, que 
contienen la biota de todas las regiones del planeta recolectada a traves 
de varios siglos (e.g., Prys-Jones, 2002). A pesar de que los registros en 
las colecciones cada vez con mayor frecuencia se mantienen en formato 
electronico, su uso generalizado se ha obstruido por la falta de metodos 
estandarizados para la busqueda y obtencion de datos en bases de datos 
que estan construidos sobre estructuras, plataformas y definition de cam- 
pos muy diferentes. Mediante el uso de una serie de tecnologias denomi- 
nadas bases de datos distnbuidas, ya existe una solution posible a estos 
problemas. La implementation original de estos sistemas utilizo el proto- 
colo ANSI/NISO Z39.50 (Vieglais etal., 2000), un estandar para obten¬ 
cion de informacion que ha probado su exito en los dominios bibliografi- 
co y geoespacial. Este modelo sirvio como prueba de concepto, permi- 
tiendo la integracion inicial de varios millones de datos asociados con 
especimenes de instituciones alrededor del mundo. 

Con el desarrollo de varias redes en el mundo, que estaban basa- 
das en el uso de este y otros protocolos, se ha avanzado enormemente 
en la infraestructura informatica basica. Por ello, el protocolo Z39.50 se 
ha dejado atras, desarrollandose una tecnologia comun basada en el 
protocolo XML que permita la comunicacion entre las diversas redes 
de datos participantes. Estanueva tecnologia se llama DiGIR (Distributed 
Generic Information Retrieval), la cual se espera se comience a usar ple- 
namente en un lapso breve (http://digir.sourceforge.net). 

DiGIRy las aplicaciones asociadas aella no solo permiten recuperar 
datos distribuidos en diversas instituciones, sino tambien datos relevan- 
tes a la diversidad biologica que estan en diferentes formatos, como 
imagenes de satelite, coberturas de SIG, catalogos taxonomicos, cata- 
logos de informacion genetica, entre otros. El acceso a estas diferentes 
fuentes de datos permite una integracion notable de la informacion y un 





116 



Fig. 1 . Representation de la distribution geografica de los especimenes de algunas colecciones cientificas: a, Universidad Michoacana, Morelia, Mexico; b, Natural History 
Museum, Tring, Inglaterra; c, Museum Nationale d'Histoire Naturelle, Paris; d, American Museum of Natural History, Nueva York; e, Museo de Zoologia, Facultad de Ciencias, 
UNAM, Mexico; f, Moore Laboratory of Zoology, California, La figura g muestra la representacion geografica de la suma de los datos de las localidades de 40 instituciones en la base 
de datos del Atlas de las aves de Mexico (modfcado de Navarro et a!., 2002). 
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avance importante en la calidad y potencialidad de los analisis relevantes 
al conocimiento de la biodiversidad y los procesos que la afectan. 

En la actualidad existen cinco redes distribuidas de informacion de la 
biodiversidad. Entre ellas destaca, por la cantidad de datos accesibles, el 
llamado Analista de Especies (The Species Analyst), localizado en el sitio http:/ 
/speciesanalyst.net/, que integra datos de 86 colecaones aentificas en instituao- 
nes de todo el mundo, lo que signtfica mas de 60 millones de ejemplares. 
Otrared importante en Latinoamenca es REMIB (Red Mundial de Informa¬ 
cion sobre Biodiversidad, hospedada por Conabio en Mexico, http:// 
www.conabio.gob.mx/remib), la cual hace dispombles a los usuanos datos 
de 20 instituciones en Mexico y el mundo. La ENHSIN (European Natural 
History Specimen Information System; http:/Avww.nhm.ac.uk/science/rco/ 
enhsin/) es una red de desarrollo reciente que ha comenzado a acumular 
informacion de los museos de historia natural de Europa, que contienen los 
registros historicos mas importantes de la diversidad mundial. 


Datos de ejemplares y analisis de distribuciones geograficas 


Tradicionalmente, los analisis de distribuciones geograficas se basan en 
localidades individuates y registros puntuales de las especies. Esto en cierto 
modo limita el conocimiento adecuado de la distnbucion de los taxones, 
pues para la mayoria de las especies se carece de un numero suficiente de 
especimenes recolectados o de observaciones fidedignas. Por lo tanto, a 
menudo nuestro conocimiento es incompleto y fragmentano (Peterson et 
al.. 1998), y se requiere de una multitud de metodos dispombles (e. g. 
Espinosa-Orgamsta eta/., 2002) para delinear con precision aproximada la 
distnbucion de un taxon. Una altemativa para este problema ha sido discu- 
tida recientemente por varios autores (Noss, 1983; Pulliam y Dunning, 

1997; Lloyd y Palmer, 1998; Carroll etai, 1999; Manel etal, 1999; Cowley 
et al.. 2000); ellos han resaltado que la relation entre las condiciones am- 
bientales y las localidades conocidas —el nicho ecologico— de un taxon 
puede ser una forma de explicar los patrones distribucionales. Sin embargo, 
dado el esfuerzo inmenso que implica conocer con detalle los requen- 
mientos de habitat particulares de cada especie, nuevos algontmos y herra- 
mientas informaticas han sido desarrolladas recientemente; las que gene- 
ran distribuciones potenciales, basadas en un conjunto de registros indivi¬ 
duates de una especie, tales registros se relacionan con las vanables am- 
bientales presentes en dichas localidades (Carroll etai, 1999; Manel etal., 

1999; Cowley etai, 2000). La posibilidad de construirmapas precisos de la 
distribucion de las especies, llenando huecos de conocimiento y muestreo, 
aumenta enormemente las potencialidades de analisis e interpretation en 
biogeografia (Peterson et ai. 2002d), 


Modelaje de nichos ecologico* 


El modelaje del nicho ecologico con base en puntos de ocurrencia y 
elementos del paisaje, sin ninguna otra fuente de informacion disponible, 
reviste complicaciones conceptuales y metodologicas. Los pnmeros inten- 
tos se basaron en el uso de un solo metodo a la vez. Por ejemplo, el algo- 
ritmo BIOCLIM (Nix, 1986) se basa en los intervalos de valoresobtenidos 
para cada cobertura con base en los observados a traves de los puntos 
conocidos de una especie. Aunque este metodo ignora las correlaciones 
entre las variables, pues considera cada una independientemente, y tiende 
a sobrepredecir' distnbuciones de manera gruesa, bnndo una opcion im¬ 
portante en el desarrollo tecnologico y conceptual del modelaje ecologico. 

Un siguiente avance lo constituyo el uso de regresiones logisticas y 
otros modelos lineales de regresion (Austin eta!., 1990), Con este metodo 
se caracteriza el nicho ecologico mediante la division del espacio ecologico 
en porciones de alta y baja probabilidad de ocurrencia de la especie con 
base en ajustes estadisticos, donde los puntos de ocurrencia (variable de- 
pendiente) interactuan con las caracteristicas del ambiente (variable inde- 
pendiente). La limitante principal de este metodo es la forma de la funaon 
matematica que divide las areas de alta y baja probabilidad de presencia. 


Un avance cualitativo fue el llevar este problema al ambito de la 
inteligencia artificial, en la cual los programas de alta com putacion infie- 
ren un nicho ecologico con base en algoritmos computacionales multi¬ 
ples en un ambiente de aprendizaje'. El algoritmo de este tipo que se 
ha desarrollado mas en detalle es un algoritmo genetico que se llama 
Algoritmo Genetico para Prediccion de Conjuntos de Reglas (GARR 
por las siglas en ingles de Genetic A/gortlthms for Rule-set Prediction; 
(Stockwell y Noble, I 992; Stockwell, I 999; Stockwell y Peters, 1999), 
GARP relaciona las caracteristicas ecologicas de los puntos de ocurren¬ 
cia a un conjunto de puntos que se remuestrean, de las areas donde no 
se conoce la especie en una serie de cambios 'evolutivos' a las reglas, 
para producir una lista de reglas condicionales que predicen presencia o 
ausencia de la especie a traves de todo el paisaje. 

GARPse desarrollo onginaimente en un ambiente UNIX, que despues 
fue trasladado a un servidor en el San Diego Supercomputing Center (http:/ 
/www.sdsc.edu) para permitir analisis a traves de la red. Recientemente, 
este sistema se tradujo a un ambiente de PC y se construyo una interfase 
que permite su uftilizacion de manera sencilla como un programa residente 
(Desktop GARP). Esta version esta disponible para ser instalada por el pu¬ 
blico en la direction http://beta.lifemapper.org/desktopgarp/. 

El probar la habilidad de modelos de este tipo para predecir distribu¬ 
ciones de especies es complejo, pero normalmente se hace utilizando 
conjuntos de datos independientes: uno para realizar el modelo y otro 
para probario (Fielding y Bell, 1997). En este sentido, los datos pueden 
provenir de diversas fuentes. Por ejemplo, los datos de especimenes de 
museos predicen la distribucion de datos observacionales; o los datos 
previos a 1950 predicen la distribucion de los datos actuates posteriores a 
esa fecha. C>tro ejemplo puede ser simplemente un remuestreo al azar 
de los datos disponibles, lo que tambien provee de dos conjuntos de 
datos independientes. Pruebas de este tipo se han realizado utilizando 
GARP en numerosos taxones y paisajes (Peterson y Cohoon, 1999; 
Peterson, 2001 a; Anderson etai, 2002; Feria y Peterson, 2002; Peterson 
etai, 2002a,c,d; Stockwell y Peterson, 2002a,b; Anderson etai, en pren- 
sa), y en todos los casos las predicciones han sido altamente 'predictivas'. 

Hemos seleccionado algunos ejemplos que seran ilustrativos de las 
capacidades de analisis y aplicaciones que tiene el generar distribuciones 
predichas con un metodo robusto como GARR Gran parte del valor radica 
en la interaction de informacion procedente de diversas fuentes (coleccio- 
nes, bases de datos observacionales, mapas digitales), con el conocimiento 
de atributos biologicos de las especies, En todos ellos, el conocimiento pre- 
ciso de la distribucion geografica es crrtico para la resolucion del problema 
planteado y el entendimiento del proceso biologico analizado. 


Estudio de caso I: Distribuciones y patrones biogeograficos 


La primera aplicacion clara del modelaje con GARP es el producir distn¬ 
buciones geograficas con base en puntos de presencia conocidos (Peterson, 
2001a; Anderson etai., 2002; Peterson et ai, 2002a,c,d). En el ejemplo 
que se presenta aquf se obtuvo una serie de registros de especimenes con 
georreferencias de las codornices de la familia Odontophoridae (Aves: 
Galliformes; Gordillo, 2000) a partir del Atlas de las aves de Mexico (Nava¬ 
rro et ai., 2002). La figura 2 muestra los pasos sucesivos para elaborar un 
mapa con la distnbucion potencial de la codorniz elegante (Callipepla 
doug/asii) modelando su nicho ecologico y partiendo desde los datos pun¬ 
tuales de ocurrencia (Fig. 2a) hasta su expresion en un mapa proyectado 
sobre la geografla actual de Mexico. En la figura 2b se representa la distribu¬ 
cion geografica de su nicho ecologico, donde se reconocen como areas 
predichas para la especie tambien las tierras bajas calidas al oriente de la 
IRepublica, region de la cual la especie es desconocida. Esta 'sobrepredicciori 
puede resultar de la circunscripcion historica de la especie a la vertiente 
Fbcrfica de Mexico. F^ra pasar de la visualizacion geografica del nicho hacia 
una representacion de la distnbucion actual, se restnnge bajo un supuesto, 
respecto a que tan completo es el muestreo de la especie. IVa ello se 
selecciono una cobertura de ecorregiones (Fig. 2c; Conabio, 1999), 
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Fig. 2. Fhsos sucesivos para la obtencion de la prediccion de la distribucion de la ‘codomiz degante' (Ccllipepla douglasii) especie endemica del noroeste de Mexico, a, Representation de la 
ocurrencia primaria (especimenes) utilizando bases de datos de colecciones cientffcas; b, modelado de la distribucion de habitat optimo de la especie generado por el GARP; c, superposition 
de las localidades puntuales de los especimenes de las colecciones sobre la cobertura de las ecorregiones (Conabio, 1999), para corregir la prediccion; d, area de distribucion corregida. 


regionalization natural del pais que contiene la distribucion a amplia escala 
de la combination de fisiografia y caracteristicas ecologicas. En este caso, 
los datos de las localidades de recolecta se utilizan para seleccionar las 
ecorregiones de presencia de la especie, las cuales sirven para realizar un 
tamizado de la distribucion predicha de acuerdo con parametros ecologicos 
(Peterson et a/., 2001). Esta prediccion final se presenta en la figura 2d. 

Con la aplicacion de modelos predictivos de distribucion de especies a 
la conservation se reduce el margen de error ocasionado por la escasez de 
las recolectas, ademas de poder elaborar estrategias para la ubicacion de 
taxones raros o dificiles de localizar (Peterson etai, 2000). Porotro lado, es 
posible manejar la information de los mapas individuates de las especies 
para generar los patrones geograficos a partir de las areas de distribucion de 
las especies, asf como superficies de riqueza. Para este ultimo caso, la figura 
3 muestra como ejemplo los patrones de riqueza de especies de 
Odontophoridae en el occidente de Mexico (Gordillo-Martinez, 2000). 


Estudio de caso 2: Cambios estacionales de la distribucion 


La migracion es definida como el movimiento de las especies y po- 
blaciones de una unidad espacial a otra. Estos movimientos tienen las 
caracteristicas de ser predecibles, estacionales y anuales, involucrando 
el desplazamiento de grandes cantidades de individuos de un lugar a 
otro, motivo por el cual las especies migratorias han representado el 
objeto de estudio de muchos trabajos en los ultimos arios (Hagan y 
Johnston, 1992; Escalona et ai, 1995). Durante las ultimas cinco deca- 
das, los cientificos han acumulado datos de campo de la geografia de la 
migracion utilizando diferentes tecnicas, por ejemplo anillos, censos 
estacionales, radiotransmisores y seguimiento por satelites, entre otros. 


Una pregunta fundamental acerca de la migracion, y a la cual no se le ha 
dado la debida atencion, es la relation entre los ambientes que las especies 
migratorias habitan en las diferentes temporadas del ario. Joseph y Stockwell 
(2000) presentaron una primera exploration de este concepto, en la cual 
observaron la variation de los regimenes de temperatura en los que una 
especie migratoria austral (Myiarchus swainsonii) se encuentra a traves del 



Fig. 3. Fhtrones de riqueza de especies de codomices (familia Odontophoridae) en el oeste 
de Mexico, en la cual se sumaron las predicdones para varias especies. Las zonas mas oscuras 
representan la conjuncion de una mayor nqueza de especies (modificado de Gordillo, 2000). 
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ano. Elios demostraron que esa especie sigue un conjunto consistente de 
temperaturas que es predecible a lo largo del ano. Sin embargo, aun no se 
sabe la generalidad de este fenomeno a lo largo de las diferentes formas 
migratorias en los taxones. 

Nakazawa et at. (enviado) analizaron los cambios estacionales del 
nicho ecologico en algunasaves migratorias neotropicales, definidas como 
aquellas que se reproducen en America del Norte e invernan en el 
Neotropico. La figura 4 muestra los mapas predictivos temporales de 
aves migratorias, los cuales hacen clara la gran diferencia geografica de las 
distribuciones segun la temporada del ano (invierno y reproduccion). Los 
modelos fueron generados para reproduccion y para invierno indepen- 
dientemente, usando solo los datos correspondientes a la estacion res- 
pectiva, por lo que finalmente se obtuvieron dos predicciones para cada 
especie. Estos modelos se pueden visualizar en un espacio ecogeografico, 
por ejemplo entre precipitacion y temperatura. Si una especie en la tem¬ 
porada de invierno busca condiciones similares a las de reproduccion, 
entonces bs valores obtenidos en la correlacion seran muy parecidos. 

En la figura 5 se muestran las graficas de temperatura vs. precipita¬ 
cion para dos especies de aves migratorias neotropicales (Catharus 
ustu/atusy Dendroica magnolia), en las que podemos advertir que el com- 
portamiento del nicho para C. ustu/atus sugiere que las condiciones pre- 
sentes en ambas areas son muy similares (seguidores de nicho), mientras 
que para D. magnolia las condiciones de ambas areas difieren en cierto 
grado (desplazadores del nicho, Nakazawa et a!., 200 I, en prep.). 


Estudio de caso 3: Especies invasoras y plaga 


Un ejemplo del uso de esta tecnologia de modelaje lo encontramos 
con las especies invasoras. Estas son especies no nativas, provenientes de 
un area o ecosistema particular, que de manera natural o transportadas 
por el hombre han extendido sus areas de distribucion, y cuya introduc- 
cion representa un riesgo potencial para la diversidad biologica, la salud 
humana y los sistemas productivos. Las especies invasoras pueden ser 
animales, plantas o microorganismos, y en general la antropocoria gene¬ 
ra la mayorfa de las invasiones registradas (Quick, 1990). 

El modelaje del nicho permite tener una aproximacion proactiva hacia 
el problema de las especies invasoras. En este caso se necesita realizar una 
serie de pasosque consisten en: (I) la obtencion de los datos distribucionales 
en el area original de presencia del taxon; (2) generar el modelaje de su 
nicho ecologico en su distribucion nativa; y (3) proyectar esos modelos del 



Fig. 4. Mapas predictivos temporales de la distribucion del gorrion de coia afiiada' Ammodramus 
caudasutus en Norte America, a En k temporada de reproduccion (con base en datos del 
Breeding Bird Census (http://Www.mp I -pwrc.usgs.gov/brds/bbc.html); b, en la temporada 
de invierno, con base en datos del Christmas Bird Count (Sauer eta!., 1996). 


nicho hacia las areas ‘potencies' o realmente invadidas (Peterson y Vieglais, 
2001). Bajo este punto de vista, es posible generar mapas de distribucion 
de los patrones de invasion y de las areas potencies de riesgo de diferen¬ 
tes especies invasoras, como se expresa en los ejemplos a continuation. 

El primer caso se refiere a la planta acuatica HydrUa verticilla, la cual es 
nativa de la Wallacea y el sur y este de Asia. Esta planta, popular entre las 
plantas de acuario, se ha establecido en varias areas de America del Norte. 
Como prueba de la habilidad de predecir la invasion de manera retroactiva 
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Fig. 5. Visualizacion del nicho en un espacio ecologico mediante la generacion de graficas de temperatura vs. precipitacion para dos especies de aves migratorias neotropicales, Catharus ustulatus y 
Dendraa magnolia. Se muestran las preferences de estas especies hacia ciertos rangos de ambas variables, siendo C ustulatus un seguidor de nicho (amba) y D. magnolia un desplazador de nicho.. 
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Fig. 6. Modelaje del nicho de una especie invasora. a, Distribucion conocida de Hydr'lla 
vertdlla en su area nativa; b, prediccion de la distribudon de H. vertidlla, en los EUA, 
con la sobreposicion de las cuencas en las cuales la especie ya ha sido detectada como 
una plaga de los sistemas de agua dulce. 

se usaron puntos de ocurrencia conocidos en la distribudon nativa (Fig. 6a) 
para construir un modelo (Fig. 6b). Al proyectar ese modelo, se obtuvo 
una prediccion que abarca el sureste de los EUA, asi como grandes exten- 
siones de Mexico y California. Al comparar esta prediccion con las cuencas 
de donde se conocen poblaciones invasoras de esta especie en los EUA, se 
reconoce una coincidencia cercana y significativa estadisticamente (Peterson 
et al., enviado a). Esto demuestra el poder predictivo que brinda el modelaje 
del nicho ecologico en el manejo de especies invasoras. Otros ejemplos 
involucran peces, insectos, plantas y vertebrados terrestres (Peterson y 
Vieglais, 2001; Papes y Peterson, enviado; Peterson eta!., enviado a-c). 


Estudio de caso 4: Cambio climatico global 


Una de las aplicaciones mas recientes del modelaje se refiere a la posi- 
bilidad de crear escenarios predictivos de distribuciones potenciales futuras 
como respuesta al cambio climatico global (Peterson etal, 2002d), en par¬ 
ticular se ha destacado de entre estos cambios la tendencia hada el calenta- 
miento global y cambios ambientales concomitantes, aparentemente como 
un resultado de niveles elevados de gases de invernadero en la atmosfera 
(Emanuel et al., 1985; Dobson et al., 1989; Schneider, 1989; Peters y 
Myers, 1991 -92). Aunque muchas de las dimensiones fisicas de estos cam- 
bos se han analizado en forma detallada, bs efectos sobre la diversidad 
biologica estan pobremente entendidos (Melillo et al., 1996; Parmesan, 
1996; Brown etal, 1997; Visser etal, 1998; Parmesan etal, 1999; 
Inouye etal, 2000; Nadkarni y Solano, 2002; Walther etal., 2002). 

Existen tres expectativas generates de respuesta de las especies al cam¬ 
bio global de clima: cambio de area de distribudon, adaptacion (desde el 
punto de vista del cambio evolutivo o de aclimatacion fisiologica), o extin- 
cion (Holt, 1990). Si las especies son suficientemente moviles pueden bus- 


car la posicion geografica nueva de sus nichos ecologicos, esto es las condi- 
ciones ambientales dentro de las que ellos son capaces de mantener pobla¬ 
ciones viables. Si las especies son capaces de in cambio evolutivo rapido, o 
tener una gama amplia de tolerancias fisiologicas, el ajuste para cambiar de 
paisajes puede ser posible. Fracasando ambos, la movilidad y la flexibilidad, 
la extirpacion es el resultado mas probable (Holt, 1990). Puesto que el 
componente critico es el cambio, Peterson et al (2001 b) exploraron las 
dimensiones geograficas de las respuestas de especies al cambio climatico 
global bajo las diferentes suposiciones de capaddad para moverse, y sin 
tomar en cuenta la posibilidad de adaptacion evolutiva en lasocho especies 
de cracidos (Galliformes, Cracidae) de Mexico. Esta familia es de interes 
particular debido a su condition de conservation, comunmente amenaza- 
da o en peligro, sus areas de distribudon generalmente pequenas, y la di¬ 
versidad de tipos de habitat en que se encuentran. 

Los pasos de este proceso son los siguientes. Primero fue la acumulacion 
de conjuntos grandes de datos en forma de puntos primarios de ocurrencia. 
El segundo fue realizar modelos de nicho ecologico en las condiciones actua¬ 
tes usando GARR Por ultimo, se usaron escenarios de cambios regionales en 
las dimensiones geograficas y ecologicas de interes con base en los modelos 
generates de circulation (IPCC, 2001) y proyectandolos en el paisaje transfor- 
mado. En general, bs modelos indicaron cambios considerables en las areas 
distribucionales de las especies y una amplia reorganization de sitios habita- 
bles versus sitios inhabitables (Fig. 7). Modelos de algunas especies predijeron 
que estas van a experimentar cambios leves, mientras que para otras se pre¬ 
dijeron cambios mas drasticos. Por ejemplo, las proyecdones para la ‘chacha 



Fig. 7. Modelaje de la distribucion de: a, la 'chachalaca de Wagler' (Ortalis waglerl); y b, 
el 'pavon' (Oreophasis derbianus) bap escenarios de cambio climatico. La distribucion 
actual (gris claro), se compara con los resultados obtenidos bajo el modelaje con dos 
escenarios de cambio climatico (Peterson et at., 2001b). 
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to de Wagler’ (Ortabs waglen) sugieren que esta especie solamente expen- 
mentara ajustes sutiles en su area distributional potencial. En contrasts el 
‘pavori (Oreophasis derbiarus) se proyecta como una especie que experi¬ 
mental reducciones drasticas en su area, en un escenario donde la extinoon 
seria bastante probable. Estos dos ejemplos dasifican la gama de efectos pro- 
yectados para las especies induidas en el analisis, lo cual se ha resumido en 
una publicacion que refiere patrones esperados en 1800 especies de Mexico 
perteneaentes a diversos taxones (Peterson eta!., 2002b). 


Condusiones 


Lo presentado en este escnto, asi como las references utilizadas, apun- 
tan al entendimiento de un campo emergente en las ciencias biologicas, 
que puede ser llamado Informatica de la Biodiversidad (Biodiversity 
Informatics). Este campo innovador y pujante en h actualidad, reune dos 
mundos de oportunidades y retos. Uno es la informatica, la cual en altos 
mveles ha ayudado a promover el acceso eficiente a la informacion de la 
biodiversidad. El otro es el de la biologia, la cual genera ideas o nuevos 
enfoques de analisis y entendimiento de los patrones y procesos que gene- 
ran y mantienen la diversidad biologica, lo que necesita de herramientas 
poderosas para bs analisis de diferentes conjuntos de datos. 

Este conjunto de ideas, recursos y herramientas permite avances nota¬ 
bles en una vanedad de campos que requieren del manejo preciso de areas 
de distnbucion. Porejemplo, la biogeografla (Peterson eta!., 1999; Anderson 
et al.. 2002), la bioconservacion (Godown y Peterson, 2000; Peterson et 
a!., 2000; Liebig eta!., 2001), el manejo de especies de importancia econo¬ 
mica (Sanchez-Cordero y Martinez-Meyer, 2000; Peterson y Vieglais, 
2001a,) y el entendimiento de la distribution de enfermedades (Beard et 
a!., 2002; Peterson et a!., 2002c, enviado d; Costa eta!., en prensa). 
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El tamano de celda en analisis de patrones espaciales de la biodiversidad 

UTILIZANDO SlSTEMAS DE INFORMACION GeOGRAFICA! iUN PROBLEMA DE ESCALAS? 

C. A. Rojas-Parra, I. C. Poveda-Matallana, A. Prieto-Cruz, A. Rudas-Lleras y M. A. Luis-Martinez 


La importancia que tiene la naturaleza como objeto de estudio para al- 
gunas ciencias como la biologia, al menos en parte, radica en la posibilidad 
de encontrar en ella un universo multiescalar en sus formas, sus proce- 
sos, en el espacio y en el tiempo, Esta plasticidad en la variation de la 
escala ha permitido que se desarrollen diferentes enfoques e interpreta- 
ciones de los patrones espaciales y temporales de la biodiversidad, tal 
como lo menciona Morrone (2000), al integrar y relacionar tres variables 
importantes como son la forma, el espacio y el tiempo (Fig. I). 

La escala refenda a la magmtud del estudio (escala geografica) y al grado 
de detalle (mvel de resolucion geografica) (Meneses y Coelho, 2001) re- 
cientemente ha adquindo gran importancia en los analisis de la biodiversidad. 
De esta manera y con ayuda de nuevas tecnologias desarrolladas hasta 
hace poco en otras areas, como los Sistemas de Informacion Geografica 
(SIG), disciplinas como la macroecobgfa y la biogeografla han tratado de 
generar modelos que ayuden a predecir los patrones de distribution espa- 
cial y temporal de los organismos. Para ello, se interpretan algunos valores 
de la diversidad, como los Indices alfa, beta y gamma, y sus relaciones con 
otros factores ambientales, ponderando algunas vanables biofisicas relacio- 
nadas en tiempo y espacio con la distribucion de los individuos (Quattrochi 
eta/., 1997; Anta y Rodriguez, 2001; Espinosa-O. eta!., 2001; Meneses y 
Coelho, 2001; Murguia y Rojas, 2001; Picard y Franc, 2001; Rapoport y 
Monjeau, 2001). Sin embargo, en este punto se podrfa cuestionar el atribu- 
to multiescalar de los datos y la calidad en la interpretation de los mismos a 
diferentes niveles de escala, caracteristicas que deberfan reflejarse en los 
trabajos que pretenden crear modelos predictivos de distribucion de los 
organismos y que utilizan como herramientas los SIG (Montoya y Florez, 

1992; Meneses y Coelho, 2001; Rapoport y Monjeau, 2001). 

El auge en el uso de los SIG y la necesidad de recopilar y cartografiar la 
informacion biologica actualmente disponible en literatura y colecciones, 
han suscitado un creciente interes por integrar el manejo y desarrollo de 
bases de datos como apoyo de las investigaciones en aspectos tan impor¬ 
tantes como es determinar los patrones espaciales y temporales de la 
biodiversidad (Lobo, 2001). Al incorpoiar a los estudios de patrones espa- 
ciales y temporales de la biodiversidad tecnicas como los SIG, los cuales 
permiten referir toda la informacion a un sistema de coordenadas terres- 
tres, sin tomar en cuenta parametros tecnicos y conceptuales de las escalas 
geografeas, m de los niveles de resolucion y/o de la generalizacion cartografica, 
se puede llegar a tener una sensacion de multiescalaridad de los datos aven- 
turada e irreal (Meneses y Coelho, 2001; Rapoport y Monjeau, 2001). 

Concretamente, Lennon eta/. (2001) encontraron que los patrones 
espaciales de recambio (diversidad beta) y la riqueza de especies (diver¬ 
sidad alfa) de la avifauna britanica varian sigmficativamente dependiendo 
del tamano de la cuadricula (escala) de trabajo, ya que el promedio del 
indice beta disminuye con el aumento del tamano de la cuadricula, en 
tanto el promedio del numero de especies por cuadrante se mantiene 
casi constante y la riqueza (alfa promedio) aumenta. Adicionalmente, ob- 
servaron que cuando en biologia de la conservacion se intentan localizar 
'hotspots', la seleccion y ubicacion de las reservas naturales es muy sensi¬ 
ble al tamano de la cuadricula con la cual se hace el analisis. En este estu¬ 
dio en particular, los investigadores se percataron de que con el aumento 
del tamano de la escala, los cuadrantes con mayor riqueza se movian 
hacia el norte, lo cual ubicaba al area prioritaria para la conservacion en 
diferentes posiciones de acuerdo con la escala. 


De esta manera, surgen las siguientes preguntas relacionadas con la 
necesidad de abstraccion cientffica de la realidad, para facilitar el entendi- 
miento de la mayoria de los procesos de distribucion espacial y temporal 
de los organismos: ide que forma y como pueden variar las interpretacio- 
nes de algunos indices de diversidad, como el alfa, beta y gamma, a dife¬ 
rentes escalas?, tes posible modelar a una escala apropiada?, ique tan 
predictivos pueden ser los indices a diferentes escalas?, tcuales medidas 
de diversidad pueden mantenerse constantes con respecto a la escala?, 
tes posible implementar metodos que valoren el impacto que causa la 
escala en las medidas de diversidad?, ique datos pueden permanecer y 
cuales varian?, y ique nivel de detalle es necesano para reproducir las 
funciones del ecosistema? 

Para resolver algunas de estas preguntas, se realizo un trabajo vanando 
el tamano de las celdas en varias cuadrfculas de acuerdo con el modelo de 
muestreo para la evaluation del area minima (Matteucci y Colma, 1982), y 
confrontandolo con tecnicas estadisticas y metodos graficos para detectar 
submuestreo y agregacion espacial artificial en los datos biologicos de colec¬ 
ciones y museos (Colwell y Coddington, 1994; Heyer et a!., 1999), que 
permitieron cuantificar y graficarel cambio de los estimadores de nqueza a 
diferentes niveles de escala y proponer un primer acercamiento para esta- 
blecer un tamano de cuadricula adecuada, relacionada con la calidad y canti- 
dad de los datos, la escala geografica de estudio y el grado de detalle. 


Sesgos biologicos y geograficos 


Los museos y colecciones cientificas del mundo contienen una sor- 
prendente cantidad de especimenes. Duckworth et al. (1993) calculan 
2500 millones de ejemplares de historia natural en el planeta, ademas 
de varios millones de publicaciones relacionadas con la biota. Esta can¬ 
tidad de datos se convierten en un recurso potencial para los estudios 
de patrones de la biodiversidad, ya que a partir del procesamiento de 
esta informacion se puede obtener de modo fidedigno, informacion 
sobre la distribucion y la abundancia de muchas especies (Bojorquez et 
al.. 1994; Koleff, 1997; Leon-Cortes etai, 1998; Peterson eta/., 1998; 
Heyer etai, I 999; Escalante etaL, 2000; Navarro etai. 2002). 

En Mexico existen cerca de 80 sedes institucionales con poco mas de 
180 colecciones cientificas, las cuales albergan aproximadamente 10,000,000 
de ejemplares (Llorente etai, 1994; Llorente y Koleff, 1997). Para Colom¬ 
bia, desde 1801, dentro del marco de la 'Real Expedition Botanica del Nuevo 
Fteino de Granada', se han recolectado grandes cantidades de especimenes 
biologicos, pero hace tan solo dos decadas aproximadamente, se esta inte- 
grando la information en bases de datos. Recientemente, se esta trabajan- 
do con estas bases de datos en proyectos de regionalizacion biotica, 
biogeografica y bioconservacion (Parra et at., 1997). Sin embargo, deben 
tenerse en cuenta bs diferentes sesgos biologicos y geograficos que pue¬ 
den tener estos datos de colecciones y museos. Es notono como con la 
introduction de los SIG en gran cantidad de investigaciones biologicas, no 
se tienen en cuenta algunos criterios conceptuales de importancia significa- 
tiva al momento de proponer patrones biologicos o generar planes de bio¬ 
conservacion a partir del analisis de estos datos. 

Basicamente, las bases de datos clasicas de colecciones y museos 
que toman como dato principal el registro puntual de recolecta, poseen 
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Forma 



Fig. 1. Esquema espacio-tiempo-forma de Croizat (1964), que presenta una sintesis com- 
plementana en el estudio de los patrones de la txodiversidad. (Tcmado de Morrone, 2000), 


dos tipos de sesgos: biologicos y geograficos. Los sesgos biologicos se 
refieren al submuestreo y a la agregacion espacial artificial, ambas debi- 
das a las diferentes areas, escuelas y enfoques conceptuales en la biolo- 
gia (ecologia, sistematica, etc.), ademas de las respectivas tecnicas y es- 
fuerzos de muestreo. Igualmente los ejemplares de colecciones pue- 
den permanecer mal descritos, sin identificacion o con problemas de 
sinommia (Heyer etai., I 999). 

Los sesgos geograficos o cartograficos se refieren especialmente al 
nivel de detalle en la georreferencia de los datos, es decir, si el registro se 
encuentra posicionado en coordenadas terrestres a grados, minutos o 
segundos y a la representatividad geografica de los datos biologicos de 
acuerdo con la escala geografica del mapa, es decir, que para el dato geo- 
grafico representado en un mapa existe una superficie por debajo de la 
cual el dato no puede expresarse como tal, o a la que el valor puntual del 
dato no es distinguible a la vista humana (unidad minima cartografica), que 
para la mayoria de los casos se toma como referencia un circulo de dia- 
metro de 0.2 mm (Lizarazo, 1999; Meneses y Coelho, 2001). 


Disponibilidad y acceso real a los recursos 


En cuanto a la informacion biologica, seria ideal que se contara con 
bases de datos de areas de distribucion de especies, en donde se tomara 
como dato fundamental el area de ocupacion de los organismos (Rodriguez, 

1999). Esta area de distribucion se puede obtener por distintos metodos 
areograficos, a partir de bases de datos clasicas, que toman como dato 
principal el registro puntual de recolecta y no las areas de distribucion (Rodri¬ 
guez, 1999; Rapoporty Mounjeau, 2001). Lamentablemente, hasta hace 
muy poco tiempo se han empezado a realizar este tipo de estudios y son 
muy pocas las bases de datos de areas de ocupacion, debido no solo a las 
incertidumbres en los metodos, sino a que es necesario contar con espe- 
cialistas de cada grupo para afinar las areas de distribucion de las especies. 

Con respecto a la informacion geografica o cartografica existe gran va- 
nedad de recursos, como la cartografia analoga o digital, las fotografias areas 
y las imagenes de satelite, entre otras. Todos estos recursos son potencial- 
mente disponibles a varias escalas (Suavitay Florez, 1994; fVra etai., 1997). 
Sin embargo, la gran mayoria de veces los investigadores solo pueden ac- 
ceder a la cartografia analoga, debido a los altos costos que tienen los otros 
tipos de informacion geografica. Ademas, la escala de esta cartografia en 
muchos casos no corresponde al grado de representatividad de los datos 
biologicos, por lo que puede considerarse arbitraria, o no necesariamente 
la adecuada o deseada. Este fenomeno se presenta debido a las polrticas 
estatales de cada pais para generar su cartografia. 

Con base en estas limitaciones respecto de los recursos a los que 
realmente puede acceder un investigador, no queda otro camino que 
establecer parametros de calidad, que permitan el intercambio de in¬ 
formacion y la contrastabilidad de los resultados de acuerdo con los 
insumos utilizados. 


Calidad de los datos 


Toda vez que se emprende un estudio a partir de informacion de 
una base de datos clasica y se recopila la informacion cartografica dispo- 
nible (no necesariamente la adecuada), debe expresarse claramente la 
calidad de los datos biologicos y geograficos, y aunque deberia existir un 
protocolo que permita inferir la escala cartografica a partir del conjunto 
de datos disponibles, hasta el momento esto no esta definido. 

Los parametros que se evaluan y valoran en la calidad de los datos 
corresponden al grado de accesibilidad a los mismos, la posibilidad de 
ser interpretados y la potencialidad que tienen para generar informa¬ 
cion util en diferentes procesos, es decir, la capacidad que poseen para 
satisfacer las necesidades de un usuario determinado con un proposito 
especifico (Lizarazo, 1999), Para evaluar la calidad de los datos se han 
desarrollado tres modelos: (I) estandares de calidad minima, donde la 
calidad es responsabilidad del productor de los datos y se basa en prue- 
basde verificacion donde se examina si las bases de datos cumplen con 
un umbral de calidad definido con anterioridad; (2) estandares de 
metadatos, que consideran el error como inevitable y no imponen un 
valor limite a priori, sin embargo, deben documentarse los datos y valo- 
rar la aptitud de uso de los mismos para la aplicacion en particular; y (3) 
estandares de mercado, que utilizan un flujo de informacion de dos vias 
para tener en cuenta al consumidor, identificar los problemas de los 
datos y priorizar las correcciones (Lizarazo, 1999). 


Aproximaciones de las Unidades Geograficas Operativas (OGUs) 


Existen dos formas de generalizar datos de registros puntuales de reco¬ 
lecta sobre un mapa: la geografica y la geometrica. Am bos metodos se 
basan en un ajuste espacial de los registros, es decir, en donde se localiza un 
'punto' de una localidad de recolecta, se supone una distnbucion de los 
organismos ahi recolectados, pero en niveles geograficos o geometricos 
superiores. Es decir, se realiza una prediction a partir de puntos para con- 
formar areas. En biogeografia cuantitativa se analizan los registros puntuales 
a partir de unidades geograficas, estas unidades se llaman Unidades Geo¬ 
graficas Operativas, OGUs por sus siglas en ingles (Murguia y Rojas, 2001). 
Las aproximaciones geograficas de las OGUs son, por ejemplo, los limites 
geopoliticos (municipales o estatales), las unidades biogeograficas, los tipos 
de vegetation, los tipos de suelo, etc. Estas aproximaciones geograficas con- 
llevan un error estadistico cuando se hacen comparaciones entre unidades, 
ya que la mayoria de los indices de diversidad son dependientes del area de 
muestreo (Moreno, 2001; Moreno y Halffter, 2001 a,b). 

Lo mas adecuado en el caso de registros puntuales de recolecta es la 
utilization de OGUs de igual area, tambien llamadas grillas, cuadrantes, 
celdas, gradiculas o cuadriculas. El metodo de la cuadricula es objetivo y 
sencillo, pero presenta algunos problemas. En primer lugar, el tamario del 
reticulo es arbitrario y, por tanto, la forma que tendra el area geografica a 
delimitar variara de acuerdo con las dimensiones elegidas; por otra parte 
si la grilla es muy grande, es probable que toda o la mayor parte del area 
aparezca como ocupada por la especie elegida, mientras que si la grilla es 
muy fina, lo unico que se lograra sera remplazar los puntos o marcas de 
las localidades correspondientes a los hallazgos por cuadrados pequerios 
(Espinosa et ai, 2001; Rapoport y Monjeau, 2001). Otro problema del 
cuadriculado es que las localidades o hallazgos sobre los bordes de un 
cuadrante o sobre una esquina, obligan a considerar dos o cuatro cua¬ 
drantes respectivamente como ocupados por la especie. De todos mo- 
dos, aun cuando no exista un criterio definido respecto del tamario elegi- 
do para la cuadricula, el metodo ha probado su utilidad en la elaboracion 
de censos geograficos (Rapoport y Monjeau, 2001). 

La importance de la aplicacion de las OGUs radica en que a partir de la 
superposition de estas y de los registros puntuales de recolectas, con el uso 
de SIG se pueden obtener matrices de incidencia (presencia-ausencia) con 
las que se obtiene una variedad de medidas como indices de diversidad, 
estimaciones de la riqueza, distribucion geografica de los taxones, listas de 
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taxones por areas, similitud biogeografca a partir de indices y matrices de 
similitud, condicionantes ambientales de la distribucion biotica a partir de me- 
todos de dasificacion y ordenacion, y definicion de areas para la conservation. 


Ejemplos de aplicacion 


Areas de estudio. Para realizar el trabajo se seleccionaron dos areas 
geograficamente distantes, Mexico y Colombia. Esta zonas geograficas fue- 
ron elegidas para tratar de probar que la metodologia que aqui se propone 
puede usarse para cualquier area del mundo y cualquier organismo. 
Adicionalmente, se facilito el acceso a information de registros de maripo- 
sas de Mexico a escala regional y, a escala local, de registros de plantas del 
Parque Natural Iztaccihuatl-Popocatepetl-Zoquiapan (Mexico) y registros 
de localidades de flora para el municipio de Ininda (Guainia, Colombia). 

Se usaron mapas en un sistema de coordenadas planas proyectados 
a la Universal Transversa de Mercator (UTM), para Mexico con datum o 
punto de referenda geografico definido en North American 1927 [4267] 
y para Colombia con datum en Observatorio Bogota [8904], Esta deter- 
mmacion se tomo ya que en las coordenadas geograficas, debido a la 
curvatura de los paralelos y los meridianos, es dificil el calculo de direccio- 
nes y distancias, por lo que el calculo de las areas es inapropiado (Bosque- 
S. eta/.. 1994; Parra-S. etai, 1997; Strahler y Strahler, 1997). 

Seleccion de datos biologicos y cartograficos. Para el 
analisis se utilizaron tres bases de datos de diferentes regiones geogra¬ 
ficas, taxones y escalas. A escala regional, comprendida por el area con¬ 
tinental de Mexico, se usaron registros de mariposas, trabajados y faci- 
litados por el Museo de Zoologia Alfonso L. Herrera' de la Facultad de 
Ciencias de la Universidad Nacional Autonoma de Mexico; estos datos 
se cartografiaron sobre un mapa a escala 1:2'000,000, que cubre la 
extension total del area de interes y que se obtuvo de la pagina en 
internet de la Conabio. 

Para el analisis a escala local, se utilizaron dos conjuntos de datos 
floristicos: para Mexico los correspondientes al Parque Natural Iztaccihuatl- 
Popocatepetl-Zoquiapan (PN-IPZ), information que hace parte del pro- 
yecto de reordenamiento ecologico del Parque en el que los dos primeros 
autores desarrollan su tesis de Maestria. Los datos locales para Colombia 
corresponden a la informacion utilizada para la caracterizacion floristica y de 
la vegetacion de un sector de la Amazonia en el Departamento del Guainia 
(Rudas-L, y Prieto-C., sometido); estos datos se trabajaron sobre cartogra- 
fia digital a escalas geografcas 1:50,000 y 1:100,000 respectivamente. 

Como analisis previo, en cada base de datos se verified la validez 
nomenclatural y taxonomica de los datos, asimismo se depuraron las 
sinonimias y las redundances de informacion debidas a la Yalta de unifi- 
cacion de los datos'. 

Seleccion del area minima de mapeo y secuenciacion 
de los tamanos de celda. El tamario minimo de celda con el que se 
imcio el analisis se establecio teniendo en cuenta la unidad minima 
cartografica y la representatividad geografica de los datos, debido al deta- 
lle en su georreferencia. De esta forma se determino como unidad mini¬ 
ma cartografica para la escala 1:2'000,000 una celda de 400m X 400m 
(0.2mm X 2'000,000mm), para la escala de 1:50,000 una celda de 10m 
X 10m (0.2mm X 50,000), y finalmente para la escala de 1: 100,000 una 
celda de 20m X 20m (0.2mm X 100,000mm). 

Teniendo en cuenta la metodologia para hallar el area minima de 
muestreo para la vegetacion (Matteucci y Colma, 1982; Graf y Sayagues, 
2000), donde se propone tomar una unidad muestral pequeria y luego 
duplicar la superficie extendiendo la unidad anterior, se desarrollo un al- 
goritmo bajo el lenguaje de programacion Avenue de Arc/View GIS, que 
genera la secuencia de las diferentes cuadriculas con los tamanos de celda 
duplicados respecto a la anterior, para posteriormente evaluarlos y en- 
contrar el tamario mas apropiado. Las figuras 2-4 muestran los diferentes 
tamarios de celda evaluados para los datos de mariposas de Mexico, da¬ 


tos floristicos del Izta-Popo y del Inirida, desde la cuadricula mas pequeria 
creada, en la que se tiene en cuenta la unidad minima cartografica; por 
ejemplo, para los registros de localidades de las mariposas de Mexico 
sobre un mapa a escala 1:2'000,000 la unidad de celda mas pequeria fue 
de 400 m X 400 m (0.2 mm X 2'000,000 mm). Luego se duplica la 
superficie extendiendo la unidad anterior, operation que se repite hasta 
crear la cuadricula mas grande en la que se tuvo en cuenta el area maxima 
ocupada por los registros de las localidades y que estos estuvieran repar- 
tidos como minimo dentro de dos celdas, que para el mismo caso de 
Mexico el tamario maximo de celda fue de 204.8 km x 204.8 km. 

Matrices de incidencia y evaluacion de los diferentes 
tamanos de celdas. Mediante el 'software' ArcView GIS, se creo 
una matriz de incidencia de los registros puntuales en cada OGU (con- 
sulta y union espacial de punto en poligono). Las matrices resultantes 
de cada superposition se analizaron mediante el programa Estimates 
5.0.1 (Colwell, 1997) con base en los siguientes criterios: 

Estimadores de sesgo por submuestreo (Chao2 e ICE). Cada tamario 
de celda se evaluo en virtud de la expresion de los estimadores no- 
parametricos Chao2, ICE y Cole (Colwell y Coddington, 1994; Colwell, 
1997). Heyer eta / (1999) evaluaron la utilidad de las colecciones de 
museo para decisiones de conservation, aplicando un juego de tecmcas 
estadisticas y metodos graficos, diseriados para detectar sesgos por 
submuestreo y patrones geograficos no aleatorios en los datos; des¬ 
pues concluyeron que estas tecnicas estadisticas son recomendables en 
rutinas de valoracion de los datos y su adecuacion en el uso de planes 
de conservacion. 

En el caso ideal de un inventario completo, la curva de acumulacion 
de especies observadas asciende asintoticamente con la riqueza de es- 
pecies real en el area muestreada, pero los estimadores se vuelven 
asintoticos mas pronto que la curva observada. Chao2 e ICE, son 
estimadores basados en incidencia que son utiles para estimar sesgos 
por submuestreo; los dos estimadores aumentan con la riqueza obser¬ 
vada, sesgada negativamente por un factor que depende de la presen- 
cia y la distribucion de taxones 'raros' dentro de las muestras, Por defini¬ 
cion, cuando la mayoria de las especies en un inventario han sido ob¬ 
servadas varias veces (no son raras) el inventario es completo, mientras 
que, inventarios con gran cantidad de especies raras, subestiman la ri¬ 
queza real. 

B estimador de riqueza Chao2 (Chazdon etai, 1998) esta basado 
en la incidencia de especies y toma en cuenta a las especies como raras 
cuando aparecen en una unica muestra o en dos muestras, y las espe¬ 
cies que aparecen en mas de dos muestras son estimadas igual que en 
la riqueza observada. 

S q«j - S o. + 2Q), donde: 

S„ Estimador Chao2 

Chao2 

S 0bs ; Numero total de especies observadas en todos los cuadrantes 

Frecuencia total de especies unicas que ocurren en un unico cua- 
drante 

Q 2 ; Frecuencia total de dos especies que ocurren en un unico cuadrante 

El estimador de riqueza ICE (Chazdon etai, 1998)es mas comple- 
jo y no solo toma como raras las que aparecen en una o dos, pero la 
logica es basicamente la misma. 

S C 1 - S v« + ( S w/ C J + (Q/C a O, en donde 

S |CE : Estimador ICE 

S |req ; Numero de especies frecuentes (cada especie encontrada en mas 
de 10 cuadrantes) 

S infr : Numero de especies no frecuentes (cada especie encontrada en 
10 o menos cuadrantes) 

C Ke : Es la proportion de todas las especies no frecuentes que no son unicas. 




Fig. 2. Diferentes tamanos de celda generados con la aplicacion en ArcView GIS y evaluados para determinar el tamano apropiado de celda para las mariposas de Mexico, desde 
la cuadricula mas pequena temendo en cuenta el area minima cartografica (400m x 400m), seguido de las superficies duplicadas extendiendo la unidad anterior hasta la unidad de 
celda mas grande (204,8Km x 204,8Km) relacionada con el area maxima de los registros de las localidades y la inclusion de estos en minimo dos celdas. 


Q : Frecuencia total de especies unicas que ocurren en un unico cua- 
drante 

y c 2 \ Es el coeficiente estimado de la variacion de las incidencias para las 
especies no frecuentes, 

Estimador Cole util para detectar agregacion espacia / en los datos. 
En la practica existe dificultad para distinguir entre la agregacion real y 
artificial en los datos, porque las poblaciones biologicas y las extensio- 
nes de las especies en efecto con frecuencia son agregadas espacial- 
mente, Esto por supuesto hace que una muestra realmente al azar 
(igual probabilidad de muestrear cada individuo) sea diflcil, sino impo- 
sible, de lograr. Ademas, por lo general los biologos y las colecciones 
de museo no hacen referenda de la evidencia de ausencia de los or- 
ganismos, lo cual es entonces diflcil de distinguir de la ausencia real de 
los mismos. Esto es similarmente aproximado para los datos de mu- 
seos sobre especies raras, que son relativamente menos sesgados 
que para las especies mas comunes, porque los colectores tienden a 
descartar las comunes y se concentran en los taxones raros o inusuales. 
Las colecciones de museos representan la suma total de un inmenso 
numero de eventos estadisticamente independientes que varfan en 


todas las clases y formas. Tal vez una pregunta mas practica es como 
medir el efecto de agregacion espacial en las curvas de acumulacion 
de especies y estimar la riqueza de especies, preferible a que exten¬ 
sion muestreada es real o artificial. 

Estimates 5.0,1 incluye tecnicas para evaluar graficamente el grado 
de agregacion espacial en los datos. Una curva de Coleman (Cole) reasigna, 
en la matriz de incidencia, especfmenes o muestras aleatoriamente y des¬ 
pues recalcula las curvas de acumulacion de especies; cualquier patron 
agregado en los datos real o artificial es destruido, lo cual entonces produ¬ 
ce una curva nula basada en ordenacion aleatoria (Colwell, 1997). Con 
base en los anteriores parametros estadfsticos, se evaluo cada tamano de 
cuadricula y se establecio el tamano adecuado en virtud de los datos bio- 
logicos y la cartografia disponible. 

Evaluaddngrafica debsresuttados. Cadaunade las graficasquese presen- 
tan en los siguientes apartados, producto de aplicar los estimadores esta¬ 
dfsticos sobre los tamanos de celda diferentes y los registros de localida- 
des de recolecta de los organismos, se evaluaron tomando en cuenta 
cuatro parametros: i) la forma de la curva empfrica de acumulacion de 
especies (Sobs); ii) el espacio entre la curva empfrica de acumulacion de 
especies y los estimadores ICE y Chao2; iii) la forma de las curvas para 











Fig. 3. Diferentes tamanos de celda generados con la aplicacion en ArcView GIS y evaluados para determinar el tamano apropiado de celda para los datos floristicos del PN-IPZ de 
Mexico, desde la cuadricula mas pequena temendo en cuenta el area minima cartografica (10m x 10m), seguido de las superficies duplicadas extendiendo la unidad anterior hasta 
la unidad de celda mas grande (40960mx40960m) relacionada con el area maxima de los registros de las localidades y la inclusion de estos en minimo dos celdas 


unicos y duplicados (especies que ocurren en justo uno o dos celdas res- 
pectivamente); y iv) la forma y posicion de la cun^a de Coleman (Matteucci 
y Colma, 1982; Colwell y Coddington, 1994; Chazdon etai, 1998; Heyer 
etai, 1999). 

El comportamiento de una cutva emplrica de acumulacion de es¬ 
pecies (Sobs) tiende a ascender bruscamente a medida que se 
incrementa la superficie y aumenta el numero de especies; cuando el 
numero de especies nuevas registradas va disminuyendo pero la super¬ 
ficie muestreada se va aumentando, la cutva de acumulacion asciende 
con mas lentitud hasta volverse asintotica cuando el numero de espe¬ 
cies nuevas registradas en cada unidad muestral disminuye al minimo 
(Matteucci y Colma, 1982; Margalef, 1995). Es decir, si la tendencia de 
la forma de esta curva es lineal puede reflejar la falta de especies por 


unidad muestral revelando un submuestreo del area, mientas que a 
medida que la cutva se va tornando asintotica es posible intuir que el 
numero de especies nuevas registradas en cada unidad muestral, suce- 
sivamente mayor, es muy bajo o nulo por lo que es posible que el area 
no presente sesgos por submuestreo (Matteucci y Colma, 1982; Colwell 
y Coddington, 1994; Heyer et al., 1999). 

La distance entre los estimadores (ICE y Chao2) y la curva emplrica de 
acumulacion de especies (Sobs) es un parametro importante, ya que los 
estimadores al intentar corregir el sesgo por submuestreo, se alejan de una 
forma bastante notoria de la curva emplrica de acumulacion de especies 
(Sobs) y evidencian as! el mencionado sesgo; de esta manera, si las curvas 
ICE y Chao2 son estrechamente cercanas, se puede decir que el area esta 
bien muestreada; si por el contrario las curvas se alejan, quiere decir que 





Fig. 4. Diferentes tamanos de celda generados con la aplicacion en ArcView GIS y evaluados para determinar el tamano apropiado de celda para los datos floristicos del Inlrida, 
Colombia, desde la cuadricula mas pequena teniendo en cuenta el area minima cartografica (20m x 20m), seguido de las superficies duplicadas extendiendo la umdad antenor hasta 
la unidad de celda mas grande (40960m x40960m) relacionada con el area maxima de los registros de las localidades y la inclusion de estos en minimo dos celdas. 


existe sesgo por submuestreo (Colwell y Coddington, 1994; Chazdon et 
a/.. 1998; Heyer et aJ„ 1999). 

La forma de las curvas para las especies 'raras' (unicos y duplicados) en 
una area bien muestreada, tiende a ascender al inicio y luego caer 
abruptamente hasta llegar casi a cero (en el mepr de los casos), mientras 
que por el contrano, en una area submuestreada dichas curvas ascenderan 
de una forma casi lineal (Colwell, 1997; Heyer eta/., 1999), 

Finalmente, la forma y posicion de la curva de Coleman (Cole) mostra- 
ra la influence de la agregacion espacial sobre el muestreo. Si la curva Cole 
es tan asintotica como la curva de Sobs y se encuentra por encima de esta, 
la agregacion espacial tiene poca influence en el muestreo y el grupo en 
estudio es bien conocido; si por el contrario, la curva Cole no se hace tan 
asintotica con la curva Sobs y ademas se encuentra por debajo de esta, la 
agregacion espacial de los datos esta sesgando el muestreo (Colwell, 1997; 
Heyer eta/., 1999). 

fodos los analisis anteriores en conjunto nos facilitaron inferir el 
tamano de celda apropiado para cada conjunto de datos, en virtud del 
sesgo por submuestreo y la agregacion espacial de los datos. 


Tamano de la celda para datos regionales de mariposas 
en Mexico. Despues de observar las graficas, producto de la evaluacion de 
los diferentes tamanos de celda mediante los estimadores no parametncos 
Chao2, ICE y Cole, y teniendo en cuenta los parametros antenormente 
enunciados, se evidencia que el tamano de celda mas apropiado para este 
conjunto de datos en particular es 1280m x 1280m, debido a que la curva 
empfrica de acumulacion de especies observadas (Sobs) asciende 
asintoticamente con la riqueza de especies real en el area muestreada y los 
estimadores tratan de volverse tan asintoticos como la curva observada, es 
decir, como los estimadores Chao2 e ICE basados en incidencia; aumentan 
con la nqueza observada indicando que la mayoria de las especies en el in- 
ventario han sido observadas varias veces (no son raras), por lo que entonces 
el inventano tiende a ser completo (Fig. 5). 

Tamano de la celda para datos locales de plantas en 
Izta-Popo, Mexico. Al valorar las cuadriculas establecidas con los parame¬ 
tros estadfstkos Sobs, ICE, Chao2 y Cole representados en las graficas, se 
observa que entodos los tamanos de celda exsten problemas de submuestreo, 
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esto es a medida que se incrementa la superficie aumentan el nu- 
mero de especies nuevas registradas reflejando en lascurvas de Sobs 
unicos y duplicados una tendencia lineal; condicion que se reafirma 
con la amplia distancia que presentan los estimadores ICE y Chao2 
con respecto a las Sobs, es decir existe sesgo por submuestreo. Sin 
embargo, la escala de estudio de 1280m x 1280m tiende a presen- 
tar un menor grado de submuestreo y en conjunto los estimadores 
graficamente se comportan de una manera mas asintotica, siendo 
este probablemente un tamano de cuadrfcula adecuado para inferir, 
con un menor grado de sesgo, algun modelo biologico predictivo 
que involucre el area del Izta-Popo y estos registros de localidades 
de flora (Fig. 6). 


Valorac!6n del tamarto de celda 409,6Km x 409,6Km pan los datos 
de marlposas de Mtxlco 



1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 


Tamano de la celda para datos locales de plantas en el Ini- 
rida (Guaim'a, Colombia). El comportamiento de los estimadores 
Sobs, ICE, Chao2 y Cole es semejante a la tendencia que presentan las 
graficas evaluadas para la region del Izta-Popo. Es decir, el tamano de celda 
mas apropiado para este conjunto de datos en particular es de 2560m x 
2560m, ya que la curva empirica de acumulacion de especies observadas 
(Sobs) asciende asintoticamente con la riqueza de especies real en el area 
muestreada y los estimadores tratan de volverse tan asintoticos como la 
curva observada, es decir, como los estimadores Chao2 e ICE basados en 
incidence; aumentan con la riqueza observada e indican que la mayorfa de 
las especies en el inventario han sido observadas varias veces (no son ra- 
ras), por lo que tiende entonces el inventario a ser completo (Fig. 7). 


Valoracfdn dal tsmaAo da calda 204,8Km x 204,8Km para lod 
datos da marlposas da Mexico 
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Valoraclbn del tamaAo de celda 102,4Km x 102,4Km para los 
datos da marlposas da Mexico 


Valorsckm dal tamaAo da calda S1,2Km x 51,2Km para los 
datos da marlposas da Mixlco 
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Valoracibn del tamaflo de celda 25,6Km x 25,6Km para los 
datos de marlposas de Mexico 



Valoracldn del tamano de celda 1280m x 1280m para los datos de 
marlposas de MAxIco 
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Fig. 5. Valoracion de los tamanos de celda para los datos de mariposas de Mexico. El eje de las 'X 1 se refiere al numero de celdas y el eje de las T a la riqueza de especies. 












Valoraci6n del tamarto de celda 40960m x 40960m para los 
datos de flora del PN-IPZ (Mexico) 


Valoracl6n del tamaflo de celda 20480m x 20480m para los 
datos de flora del PN-IPZ (Mexico) 
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Valoracidn del tamarto de celda 640m x 640m para los datos de 
flora del PN-IPZ (Mexico) 
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Fig. 6. Valoracion de los tamanos de celda para los datos de flora del PN-IPZ. El eje de las ‘X’ se refiere al numero de celdas y el eje de las Y a la riqueza de especies. 


Condusiones 


Los estimadores no-parametricos Chao2, ICE y Cole son utiles en 
la valoracion de tamanos de celda apropiados para un determinado con- 
junto de datos geoposicionados sobre cartografia digital a una escala 


geografica dada. Como una aproximacion metodologica, se plantea la 
valoracion de los datos mediante los estimadores de riqueza antes men- 
cionados, para detectar submuestreo o agregacion espacial de los da¬ 
tos. Para cada conjunto de datos existe un tamano de celda mas apro- 
piado, en virtud de sus caracteristicas de calidad biologica y geografica. 























Valoracidn del tamaflo de celda 40960m x 40960m para los 
datos de flora del Inliida (Guainia, Colombia) 


Valoracldn del tamaflo de celda 20480m x 20480m para los 
datos de flora del Inirida (Guainia, Colombia) 
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Valoracldn del tamaflo de celda 10240m x 10240m para los 
datos de flora del Inirida (Guainia, Colombia) 


Valoracldn del tamano de celda 5120m x 5120m para los datos 
de flora del Inirida (Guainia, Colombia) 



Valoracidn del tamano de celda 2560m x 2560m para los datos 
de flora del Inirida (Guainia, Colombia) 


Valoracldn del tamaflo de celda 1280m x 1280m para los datos 
de flora del Inirida (Guainia, Colombia) 



Valoracidn del tamaflo de celda 640m x 640m para los datos de 
flora del Inirida (Guainia, Colombia) 


Valoracidn del tamaflo de celda 320m x 320m para los datos de 
flora del Inirida (Guainia, Colombia) 
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Valoracidn del tamaflo de celda 160m x160m para los datos de 
flora del Inirida (Guainia, Colombia) 
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Fig. 7. \AJoraci6n debs tamano s d e celda para bs datos d e to ra del Inirida (Guainia, Colombia). EI eje d e las ‘X’ se refiere al numero d e ce Idas y e I eje d e las T a la nqueza d e espedes. 
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Algunos juegos de datos no son apropiados a ningun nivel para realizar 
inferences sobre patrones de biodiversidad. 
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E n un analisis intervienen factores que introducen incertidumbre en los resul- 
tados; se aplican metodos y tecnicas que lo auxilien reduciendo tal in¬ 
certidumbre. Sin embargo, estos metodos y tecnicas pueden introducir 
incertidumbre adicional; cuando se tiene conciencia de ello se intenta 
cuantificar para indicar en los resultados el 'intervalo de confianza'. El 
caso particular del analisis biogeografico no escapa a esta situacion; los 
diversos enfoques o escuelas biogeograficas' se aproximan al analisis de 
manera diferente, pero el proceso analizado es el mismo. La biogeografia 
es el estudio de la distribucion de los organismos vivos, la historia de 
como se forma un arreglo particular espacial-geografico de las especies 
y un analisis de las posibles causas de ese arreglo (Simberloff, 1983). 

En este capltulo reflexionamos sobre aspectos conceptuales de la 
biogeografia, con especial enfasis en la biogeografia cuantitativa. Se ex- 
plican los conceptos de biogeografia cuantitativa, analisis espacial y ana¬ 
lisis biogeografico. Se comentan algunos alcances de los Sistemas de 
Informacion Geografica (GIS, por sus iniciales en ingles) y el estado ac¬ 
tual de las herramientas informaticas de la biogeografia cuantitativa. Se 
introduce al problema de la calidad de la informacion en las bases de 
datos biogeograficas y a otras consideraciones en el analisis biogeografico 
como son: (I) el problema de la unidad de area modificable (MAUP por 
sus iniciales en ingles), (2) las escalas, (3) la jerarqula, y (4) el concepto 
de semejanza. Tambien se abordan algunas diferencias epistemologicas 
entre la biogeografia cuantitativa y el metodo panbiogeografico median- 
te el examen de los conceptos de 'OGU' y 'nodo'. 


Biogeografia cuantitativa 


En algunos analisis biogeograficos se incorporan tecnicas y metodos 
cuantitativos que, dado su uso generalizado, pueden considerarse como 
parte de la biogeografia cuantitativa (BC). La lista de tecnicas y metodos 
que conforman la BC esta en continua evolucion y, por lo tanto, es im- 
portante definir el conjunto que se considera bajo estudio, ya que abar- 
cartodas las tecnicas en una discusion resultarla poco practico. 

Murguia y Rojas (2001) muestran la gama de metodos de la BC, 
ejemplifican su aplicacion y destacan los mas recurridos. Esos son los que, 
para efectos de la discusion teorica y tecnica en este trabajo, conforman la 
BC, excluyendo asl de este examen a cualquier otro tipo de metodo 
citado en la literatura y considerado tambien como parte de la BC, 


Analisis espacial 


En la seccion anterior se cita el termino 'tecnicas de analisis', por lo 
que es necesario explicar que se entiende por analisis', especlficamente 
por 'analisis espacial'. El analisis espacial es un conjunto de tecnicas para 
analizar eventos geograficos, en el que los resultados dependen del arre¬ 
glo espacial de los eventos (Haining, 1994). Por 'evento geografico' se 
entiende una coleccion de puntos, llneas o areas localizados en un es- 
pacio geografico que tienen asociado un conjunto de valores a atribu- 
tos. Por lo tanto, contrasta con otras formas de analisis en que este 
analisis espacial requiere de los valores de los atributos y de la localiza- 
cion geografica de los objetos. 

Bailey (1994) distingue 'resumen' ('summarization') de 'analisis'. El 
primero tiene que ver con funciones basicas, como el despliegue selec- 


tivo de informacion espacial en areas de interes, y con el calculo, la 
tabulacion y el mapeo de estadfsticos basicos de esa informacion. Pue- 
de constituir un requisito para el analisis, pero este ultimo, el analisis, 
tiene que ver con la investigacion de patrones de los datos espaciales. 

Sistemas de informacion geografica. Un sistema de infor¬ 
macion geografica (GIS, por sus iniciales en ingles) es un conjunto de 
herramientas para recolectar, almacenar, recuperar, transformar y des- 
plegar datos del mundo real (Burrough, 1986). Los GIS son sistemas 
que utilizan recursos de computo para modelar y analizar datos 
referenciados geograficamente en un contexto orientado a la solucion 
de problemas para la toma de decisiones. 

La relacion que guarda un GIS con los analisis biogeograficos es a 
traves de la restriccion, generalmente aceptada, que un GIS lo es solo si 
incluye herramientas de analisis. Un sistema que no incluye capacidad 
de analisis espacial no es un GIS, caso para el que los ‘geoinformaticos’ 
reservan el termino de sistema AM/FM (Automated Mapping/Facility 
Management), que son sistemas con mayores facilidades que los 
cartograficos, normalmente con buenas capacidades de despliegue (ge- 
neracion de mapas) y de generacion de informes, pero no de analisis. 
Burrough (1986, 1998) establece que la principal diferencia entre los 
GIS y los sistemas cartograficos asistidos por computadora es la capaci¬ 
dad de los primeros en la transformacion de los datos espaciales origi¬ 
nates para responder a preguntas especlficas del usuario. Burrough brinda 
una clasificacion de los analisis que normalmente puede realizar un GIS. 
Un GIS representa a la realidad mediante un modelo de datos; los sitios 
de recolecta de ejemplares biologicos pueden representarse en el GIS 
mediante ‘puntos’ o mediante un poligono. No debe perderse de vista 
al utilizar un GIS que la informacion con la que se esta trabajando es un 
modelo de la realidad y no la realidad, El modelado de datos es el que 
permite hacer una generalizacion de diversos tipos de objetos en cuan- 
to a su representacion digital-informatica, es decir en la computadora. 
El modelo de datos, sea ‘raster’ o vectorial, es el que permite una re¬ 
presentacion ‘analizable’ de forma generica. En un GIS, un punto puede 
representar un sitio de recolecta, un pueblo o un lago. 

La capacidad de adaptar los algoritmos existentes a las estructuras 
de datos de un GIS es un componente crltico. O'Kelly (1994) pone 
especial atencion al respecto y considera que la transference de las tec¬ 
nicas hacia la tecnologla (es decir, implementar las tecnicas utilizadas por 
los especialistas en campos especificos en un GIS) es una de la barreras 
a veneer. En cuanto a la BC, se puede decir que una de las barreras a 
veneer es implementar sus tecnicas en un GIS y adaptar los algoritmos, 
por ejemplo, el UPGMA, a las estructuras de datos usadas por el GIS. 

Bases de datos biogeograficas. Analizar datos implica o exi- 
ge tener ya conformada una base de datos confiable y consistente con 
algun modelo ampliamente aceptado. Por lo tanto, para el analisis 
biogeografico es requisito contar con tal base de datos. 

Una base de datos puede considerarse un conjunto de tablas rela- 
cionadas, donde cada tabla esta compuesta de un numero predetermi- 
nado de columnas (campos o atributos) y un numero variable de ren- 
glones (registros). Codd (1990) define exhaustivamente lo que es un 
Manejador de Bases de Datos Relacional. 

El modelo de una base de datos sobre biodiversidad generalmente 
contiene un subconjunto biogeografico y existen muchos modelos na- 
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cional e intemacionalmente aceptados como estandares, que en mu- 
chos casos han sido propuestos por organizaciones ambientales. Sin 
embargo, los GIS verticalmente orientados a la BC son desarrollos que 
de modo reciente han iniciado, por lo que aun existen cuestiones tecni- 
cas del modelado de datos por resolver y mejorar. 


Analisis biogeografico 


Rara definir el concepto de analisis biogeografico se puede recurrir a 
las consideraciones sobre el concepto de analisis espacial presentados en 
la seccion anterior y propuestos por Haining (1994) y Bailey (1994). Al 
seguir la perspectiva de Haining (1994) sobre el concepto de analisis es¬ 
pacial, por analisis biogeografico se entiende la transformacion de datos 
biogeograficos con el fin de responder preguntas biogeograficas. En parti¬ 
cular, se puede considerar como analisis biogeografico al procesamiento 
de los datos de las especies, asociados a sus localidades de recolecta, para 
responder preguntas biogeograficas como: iCual es el area de distribu¬ 
cion de determinada especie? ?En que proporcion coincide la distnbucion 
de dos grupos de especies? tCuales especies existen en determinada re¬ 
gion? iCual es la region de mayor riqueza? iCuales regiones son priorita- 
rias para la conservacion de la biodiversidad?, entre otras, 

Por otro lado, siguiendo el concepto de Bailey (1994) de analisis 
espacial, analisis biogeografico es la investigacion de patrones biogeogra¬ 
ficos. Desde esta perspectiva, la generacion de mapas sobre distribu¬ 
tion de especies y las 'bioestadlsticas', como la diversidad alfa prome- 
dio, beta y gama, no constituyen por si solos analisis biogeograficos, 
sino solamente resumenes de la informacion espacial (prerrequisitos 
para el analisis). Tomando en cuenta las definiciones de analisis espacial 
de Bailey (1994) y Haining (1994), se puede decir que analisis biogeo¬ 
grafico es una parte del proceso de describir, visualizar, comprender, 
interpretar, entender, explicar y predecir la distribucion de los organis- 
mos vivos sobre la superficie de la Tierra. 

Esta es la definicion de analisis biogeografico que se adopta en este 
trabajo y ayuda a clasificar a las tecnicas de la BC en descriptivas, analiti- 
cas y de modelado. 

Jerarquizacion de las tecnicas de la biogeografia cuan- 
titativa. Definido el concepto de analisis biogeografico, se puede definir 
una frontera entre lo que es una tecnica descriptiva propiamente y otra 
de analisis biogeografico. De manera general se propone la siguiente cla¬ 
sificacion (mas adelante se propone otra clasificacion) de las tecnicas 
biogeograficas segun sean de aspecto descriptivo, analrtico y de modelacion: 

Descnpadn 

. Conocimiento de la biodiversidad: tcuales especies y donde estan? 

. Areas de ocupacion, distribucion actual y distribucion potencial. 

. Cuantificacion de biodiversidad: diversidad alfa, beta y gama. 

. Generalizacion de la biodiversidad: conformation de OGUs ('Operative 
Geographic Units' sewc/Crovello, 1981). 

Analisis 

■ Definicion y delimitacion de areas de endemismo. 

. Regionalization de la biodiversidad: clasificacion biogeografica. 

. Descubrimiento y proposicion de sitios de alta riqueza (diversidad alfa). 
. Definicion y reconocimiento de areas de alta diversidad beta. 

. Reconocimiento de diversidad gama en regiones, subregiones y pro¬ 
vinces bioticas. 

Modelacion 

. Modelos de la biodiversidad: correlacion de una especie con otros 
factores ambientales (v.gr. temperatura o altitud); diseno de areas 
naturales prioritarias para la conservation. 

. Prediccion espacial: dinamica de areas de distribucion, estimadores de 
riqueza. 


Cuantificacion de la calidad de la informacion. Ninguna 
base de datos sobre las especies de una region es completa en tanto 
que no se tiene la seguridad de que se estan incluyendo a todas las 
especies que habitan dicha region. Variosfactores influyen en la compleji- 
dad de la informacion biogeografica. Un grupo de ella lo constituyen los 
aspectos de caracter taxonomico, incluyendo la sinonimia, la determi- 
nacion y el apego al sistema de clasificacion, otro incluye aspectos de 
georreferenciacion, como la homonimia sobre la toponimia, la asigna- 
cion de coordenadas geograficas y la precision de la georreferenciacion. 

Ademas, dada una lista de especies de una region, en forma general 
se podria dear que las especies incluidas tienen una probabilidad alta de 
estar 'realmente' presentes en la region, y que muchas otras que no se 
incluyen podrian tener una probabilidad (no cero) de estar presentes, 
pues pocas regiones estan tan bien recolectadas al grado de poder de¬ 
cir que la lista de especies es completa (Soberon y Llorente, 1993). Lo 
anterior sin anadir la dimension temporal, es decir, el problema de la 
calidad de la informacion es mayor si se desea conocer la lista de espe¬ 
cies que habitan una region en diferentes periodos de tiempo. 

La cuantificacion de 'que tan bien esta recolectada una region' es un 
aspecto fundamental que auxilia en la descripcion y en la validez o ro- 
bustez de los resultados de los analisis. Esa cuantificacion tambien es 
necesaria para poder establecer criterios de comparacion entre estu- 
dios o listas de diferentes regiones. Algunos de los factores de la calidad 
de la informacion de una base de datos biogeografica son: 

. Validez taxonomica (determinacion taxonomica correcta) 

. Escala/precision geografica/espacial (metodo de georreferenciacion y 
precision registrada) 

. Cobertura espacial (ubicacion y distribucion espacial de los sitios de 
recolecta) 

. Cobertura temporal (aho, estacion, mes y hora de las muestras) 

. Cobertura taxonomica (numero adecuado de grupos taxonomicos) 

. Actualidad (la BD debe estimar lo que existe hoy y no en anos o deca- 
das pasadas) 

. Volumen (numero de sitios de recolecta y de ejemplares o muestras) 

Definicion de OGUs mediante rejilla. Unade lasoperacio- 
nes comunes previas a la realizacion de analisis geograficos es la ‘gene¬ 
ralizacion', en donde los puntos de muestreo geografico se extrapolan 
para obtener modelos de superficies (areas). En biogeografia cuantitati- 
va esa unidad es la llamada OGU (Unidad Geografica Operativa, por 
sus iniciales en ingles; Crovello, 1981). 

Una de las formas de construir las OGUs o subdividir un area de 
estudioes definiendo una reticula (v.gr. Birks, 1976; Ezcurra etai, 1984; 
McAllister etai., I 994; Castro etai, I 996; Soberon etai, 2000) que 
incluya cuadrantes (o pollgonos) de dimensiones similares, y tratar a 
cada uno como una OGU. Uno de los problemas de este metodo es 
precisamente la definicion del tamano (cuadrante o pollgono). 

Rapoport (1975) menciona que el metodo de la rejilla ha sido util, 
por ejemplo, en Gran Bretaha, donde se ha elegido un tamano de 10 x 
10 km (National Grid). Pero la forma y tamano del area geografica de la 
especie dependeran, ciertamente, del grosor de la trama elegida. Griffith 
(1993) analiza las caracterlsticas de una rejilla hexagonal desde el punto 
de vista de complejidad estadistica para interpolar datos multivariados 
en celdas faltantes. Llega a la conclusion que una rejilla hexagonal no es 
mas compleja de tratar para esos fines que una rejilla cuadrada. 

En general se pueden clasificar los tipos de rejillas en regulares e irre- 
gulares, segun el tipo de celdas que la conformen. Kepler (1571 -1630) 
estudio las posibles formas de llenar el piano con pollgonos iguales y regu¬ 
lares. Solo existen tres pollgonos con esas caracteristicas: tnangulo isosceles, 
cuadrado y hexagono; para cada uno de ellos sus vertices estan rodeados 
por 3, 4 y 6 figuras respectivamente. El caso de las rejillas irregulares es 
interesante cuando se considera la posibilidad de tapizar todo el piano 
con un numero de tipos de piezas fimto pero ademas que lo hagan de 
una forma no periodica. Esto ultimo ha sido estudiado con resultados 
elegantes por Penrose (1989) en sus diversas teselaciones. 
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En resumen, la definicion de OGUs mediante una rejilla de cuadros 
de igual tamano es una estrategia bastante utilizada en analisis 
biogeograficos. En conservation parece ser una buena estrategia que 
sera mas usada en el futuro a nivel internacional (Miller, 1994). 

Analisis biogeograficos basados en similitud. Una de las 

vertientes para realizar analisis en biogeografla es mediante la aplicacion 
de indices de similitud (v.gr. Hubalek, 1982) entre OGUs (Crovello, 

1981) y su tratamiento posterior para agruparlas (v.gr. Hagmeier y Stults, 
1966; McLaughlin, 1989; Villarreal, 1994; Nimis eta/., 1995), 

Existen varios problemas de decision que aun no han sido clara- 
mente solucionados, Uno de ellos es decidir que indice de similitud 
utilizar, otro que tamano de OGUs utilizar y otro mas que metodo de 
agrupamiento elegir, Pero tambien existe otro problema, de naturaleza 
mas basica, que es decidir si en realidad es posible aplicar indices de 
similitud en el analisis. 

Asi como una de las condiciones para aplicar pruebas estadisticas es 
tener una muestra 'representativa' del universo, entonces tambien para 
aplicar indices de similitud se debera averiguar si las OGUs estan 
estadisticamente ‘bien muestreadas’. Esto significa que sean compara¬ 
bles en terminos estadisticos, que las diferencias en el muestreo sean 
pocas, de forma que las conclusiones que provengan de su analisis no 
sean sesgadas por esas diferencias. 

El problema de la calidad de muestreo espacial en biodiversidad ha 
sido abordado por algunos autores (v.gr. Soberon y Llorente, 1993; Colwell 
y Coddington, 1994; Soberon etai, 2000). Murguia y Villasenor (2000) 
proponen umficar el problema del analisis de la validez estadistica-muestral 
de las OGUs, con la misma definicion y delimitation de ellas. 

Aplicacion de indices de similitud condicionada. Lafa- 
cilidad que brmda la tecnologia informatica en la realizacion de analisis 
cuantitativos no debe de constituirse en una falta de criterios para apli¬ 
car el metodo, m de ignorancia desusfundamentos, limitaciones y posibi- 
lidades teoricas. Los indices de similitud son un parametroutil en biogeo- 
grafia para comparar la biodiversidad y su composition entre dos unidades 
geograficas. Sin embargo, no debe de olvidarse el hecho que los datos de 
riqueza y composicion biotica de las regiones son estimaciones de datos 
parciales (ver Papavero y Teixeira en este volumen). Lo que el investigador 
obtiene de los estudios de campo, bibliograficos y de colecciones es una 
aproximacion; lo importante es conocer los limites de esa aproximacion en 
terminos estadisticos, y sus restncciones en cuanto a la capacidad de sopor- 
tar deducciones o generalizaciones. 

De lo anterior se sigue que una de las condiciones minimas para 
aplicar indices de similitud es hacerlo cuando las unidades geograficas 
esten estadisticamente bien muestreadas, o bien, realizar los calculos, 
pero entonces asociar el error de las estimaciones. 

El problema de la satisfaction de restricciones de muestreo para apli¬ 
car indices de similitud tambien puede resolverse modificando a las mis- 
mas unidades de muestreo. Es decir, agrupando unidades de muestreo 
para obtener menor numero de ellas pero mejor representadas. 

Eleccion de OGUs estadisticamente bien muestreadas. 

Uno de los problemas en analisis biogeografico es como minimizar las 
hipotesis a prion sobre los patrones a descubrir, esto es como ser lo 
mas neutral o imparcial en la division inicial del area a estudiar. Por ejem- 
plo, cuando se comienza una investigacion de patrones biogeograficos 
en BC, la eleccion de los limites de area de estudio ya Neva implicito 
cuando menos un supuesto: el que el patron pueda ser descubierto 
limitando el estudio solo a esa area; ese supuesto puede verse como 
una hipotesis a priori. 

Birks (1987) propone como una de las primeras etapas en analisis 
biogeografico, la definicion de OGUs y laescala. Consideraque las OGUs 
deben seleccionarse bajo criterios unicamente geograficos y no incluir 
factores biologicos o ecologicos, para evitar razonamientos circulares. 
Tambien se ha hecho notar la importancia de definir el nivel taxonomico 


del analisis considerando las caracteristicas de los datos, sus consecuen- 
cias y limitaciones. 

Ya se ha indicado que algunos parametros en biodiversidad son es¬ 
timaciones a partir de muestras, y que es importante conocer los limites 
de esa aproximacion en terminos estadisticos. Para ilustrar esta afirma- 
cion, se considerara la diferencia entre ‘dato real' e ‘informacion com- 
pleta’ mediante el ejemplo de la generalization de puntos hacia areas 
en la estimation de areas de distribution (ver figura I), o sea de las 
‘areas’ ocupadas a las areas de distribution. Un dato real pero que pro- 
porciona informacion parcial son las localidades de recolecta, mientras 
que la generalization en areas de distribution a partir de esos puntos es 
un modelo que estima informacion completa. 

Murguia y Villasenor (2000) desarrollan un indice de 'Calidad de 
Muestreo’ (Qs) para establecer la calidad de los registros biogeograficos, 
toman en consideration el hecho que los registros de recolectas son 
muestras y por lo tanto representan estimaciones subvaluadas de la 
diversidad de una region. 


Herramientas de la biogeografla cuantitativa 


Muchos de los metodos de la BC son susceptibles de aplicarse me¬ 
diante ‘herramientas’. En general, las pnncipales herramientas informaticas 
de la biogeografla cuantitativa las brindan sistemas del tipo: 

. Manejadores de Bases de Datos (DBMS por las initiates del termino 
en ingles Data Bases Management Systems) 

. Paquetes estadisticos 
. Paquetes de Taxonomia Numerica 
. Sistemas de Informacion Geografica (GIS) 

El biogeografo que aplica tecnicas de la BC de modo automatizado 
se ve obligado a utilizar varios tipos de herramientas comunicandolas 
con importaciones/exportaciones. Utiliza paquetes de taxonomia nu¬ 
merica o de analisis estadistico (no espacial) y luego vierte sus resulta- 
dos en un software de cartografia, AM/FM o GIS para desplegar los re- 
sultados en un mapa. Actualmente no existe una herramienta infor¬ 
matica que integre los requerimientos para aplicar las tecnicas de la BC; 
aunque si existen algunos desarrollos para visualization de la biodiversidad 
(ver por ejemplo Schalk y Troost, 1999) estos no incluyen tecnicas de 
analisis de la BC. 

Las herramientas de los Sistemas de Informacion Geografica (GIS) 
permiten una manipulation de la informacion georreferida, contenida 
en bases de datos biologicos, para realizar analisis espacial. Asimismo 
permiten la ’cuantificacion’ e implementan muchos de los metodos 
utilizados en la biogeografla cuantitativa, pero tambien conducen el 
paso de lo cuantitativo a lo cualitativo, es decir el juego entre el anali- 
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Fig. 1 . Ejemplificacion de la diferencia entre los conceptos de 'dato real e 'informa¬ 
tion completa'. 
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sis y la sintesis. Con un GIS se pueden calcular, por ejemplo, deter- 
minados Indices espaciales, como la densidad de poblacion, pero 
tambien se pueden pintar de diferentes colores las areas analizadas, 
para con ello decidir si un area esta o no densamente poblada. Sin 
embargo, si la calidad de la information fuente es baja, la diferencia 
o el error puede ser un color rojo en lugar de verde, o una decision 
de un 'si' a una de un 'no'. Por ejemplo ‘...si, hay que decretarla 
como area protegida', ‘SI, hay que invertir mas en esfuerzo de reco- 
lecta', 'no, no se dara apoyo a la investigation de la biota de X re¬ 
gion', u otras decisiones. 

Desafortunadamente, aunque el campo de desarrollo de los GIS esta 
creciendo de manera acelerada, la incorporation de las tecnicas de la BC 
a ellos aun es muy pobre. Existen pocos desarrollos de GIS que conside- 
ren tecnicas especlficamente disenadas para este campo, como el analisis 
de agrupamiento o la definicion de areas prioritarias para la conservacion. 
La aplicacion de los GIS a la conservacion ha sido tomando las tecnicas 
que los GIS comerciales (v.gr. Arclnfo, SPANS, Intergraph) implementan y 
que en general provienen de otros campos de aplicacion. 


Antecedentes y fundamentos de la biogeografia cuantitativa 


Las tecnicas de la biogeografia cuantitativa de las que aqul se discute 
su fundamento teorico son un subconjunto de aquellas utilizadas por la 
biogeografia ecologica y, para precisar, son aquellas documentadas en 
Murguia y Rojas (2001). Por lo tanto, en esta discusion no se considera 
parte de la biogeografia cuantitativa a los metodos de la biogeografia 
historica, como lo son el metodo pan biogeografico, los metodos de la 
biogeografia de la vicarianza o la biogeografia de la dispersion (centros 
de origen); tampoco se consideran otros enfoques ecologicos, como la 
'biogeografia de islas'. 

La herencia de la taxonomia numerica. En general, los 
metodos de la biogeografia cuantitativa (sensu Murguia y Rojas, 2001) 
se han heredado de la taxonomia numerica (v.gr. Hagmeier y Stults, 

1964; Birks y Deacon; 1973; Birks, 1976; Crovello, 1981), es decir, de 
los metodos expuestos por Sneath y Sokal (1963). Esta 'herencia' di¬ 
recta ha ocasionado una falta de sustento teorico, esto es, el sustento 
del uso de los 'metodos cuantitativos 1 en la disciplina biogeografica. Por 
ejemplo, ha sido pobre o escaso el establecimiento de relaciones entre 
la manera de operar de los metodos multivariados y los procesos sub- 
yacentes que se desean analizar o entender, entre la aplicacion de los 
Indices de similitud y el significado de similitud biogeografica, entre el 
establecimiento de las Unidades Geograficas Operativas y el significado 
de dividir un area ocupada por poblaciones. 

La taxonomia numerica, como metodo de la escuela ‘fenetica’ de la 
taxonomia, tiene como principio metodologico la similitud global de los 
caracteres morfologicos, dando un peso similar a cada uno de ellos, es 
decir cada caracter tiene una importancia igual a los demas. Desde el 
punto de vista taxonomico esta escuela ha sido bastante criticada, prin- 
cipalmente debido a que: ...las estimaciones basadas en similitud global 
mezdan caracteres que se aplican a diferentes nive/es de universahdad del 
problema examinado (Wiley, 1981). Otro problema consiste en que es 
posib/e obtener diferentes agrupamientos a partirde una misma matnzde 
datos si se emplean diferentes algorltmos, por to que no se logra la objetivi- 
dad y estabilidad buscad as por los feneticistas (Scotland, / 992). [...] En la 
actuahdad la taxonomia fenetica ha sido abandonada cast completamen- 
te. salvo porsu uso para resolverproblemas de microtaxonomfa (Siebert, 
1992)... (Morrone, 2001: 18). 

Para ilustrar la carencia de sustento teorico en la utilization de las 
tecnicas de la taxonomia numerica en biogeografia, a continuation se 
ejemplifica un caso sobre el tipo de justificaciones del empleo de meto¬ 
dos de agrupamiento. La justificacion del uso de metodos multivariados 
para el analisis biogeografico por la necesidad de analizar simultanea- 
mente atodos los taxones en todas las regiones de interes, como as! lo 


indica Birks (1976), va acompahada de una ausencia de sustento teori¬ 
co del uso de los metodos en la disciplina, es decir, establecer una rela¬ 
tion entre la manera de operar de los metodos multivariados y los pro¬ 
cesos subyacentes que se desean analizar o entender. 

Birks y Deacon (1973) y Birks (1976) indican que los metodos de 
agrupamiento implican el presupuesto que las unidades a clasificar tie- 
nen una arreglo jerarquico, cosa que no siempre sucede en la realidad, 
razon por la que en sus analisis de clasificacion biogeografica prefieren el 
uso de metodos de ordenacion. El argumento de Birks y Deacon para 
preferir metodos de ordenacion a los de agrupamiento merece aten- 
cion; cabe mencionar, por ejemplo, que McLaughlin (1992) presto aten- 
cion al problema, concluyendo que la jerarquizacion es una manera 
natural de clasificar a las relaciones florlsticas. El cuestionar el arreglo 
jerarquico de una regionalization con base en datos de organismos vi¬ 
vos es participar en una discusion constructiva sobre la utilidad de los 
metodos al entendimiento y descubrimiento de los procesos 
biogeograficos. Sin embargo, el preferir un metodo por que el analogo 
es malo, no es una justificacion bien sustentada (v.gr. metodos de orde¬ 
nacion sobre los de agrupamiento en Birks y Deacon, 1973). 

Crupo I y Crupo II. Se puede decir que los metodos de la 
biogeografia cuantitativa heredados directamente de la taxonomia nu¬ 
merica (a los que se les denominara como 'grupo I') han servido como 
una herramienta del 'analisis exploratorio'. Desde este punto de vista, 
el metodo es un conjunto de tecnicas desarticuladas, que deben de 
justificarse y reinterpretarse' en cada caso de aplicacion, ya que no 
subyace ningun fundamento biogeografico. Por el contrario, varias de 
las tecnicas 'no-heredadas' de la taxonomia numerica, disenadas 
especlficamente para entender o analizar procesos biogeograficos ('grupo 
II'), no son tecnicas unicamente exploratorias, sino que brindan descrip- 
tivos biogeograficos o elementos de decision al biogeografo. Tal es el 
caso de indices como la diversidad alfa, la diversidad beta, los metodos 
para definir areas prioritarias en la conservacion y los Indices de 
endemismo; hay que anotar que para este ‘grupo If de tecnicas, el he- 
cho que hayan sido creadas especlficamente para el analisis de proce¬ 
sos biogeograficos no justifica a prion su aplicacion, algunas de ellas pue¬ 
den o no tener un sustento teorico biogeografico. 

Metodo formal no fundamentado. El trabajo de Hagmeier y 
Stults (1964) es uno de bs pioneros en proponer la aplicacion a la 
biogeografia de las tecnicas numericas presentadas por Sokal y Sneath 
(1963), alertando varios de los problemas que deben de resolverse. Los 
trabajos de Birks (1976, 1987) y Crovello (1981) exponen a las tecnicas 
de la biogeografia cuantitativa como un metodo coherente y util en la 
generation y apoyo de hipotesis biogeograficas. En general, en este tipo 
de trabajo se obsen/a una estructura 'cuantitativa' en apariencia congruente 
y claramente ligada de un paso a otro, sin embargo, los argumentos mas 
fuertes para usar esas tecnicas es que son 'cuantitativas' y 'objetivas'. Pre¬ 
ferir un metodo cuantitativo a otro no-cuantitativo debe argumentarse; el 
caracter 'cuantitativo' por si solo no brinda objetividad. 

Birks (1976), en su figura I, propone los estados o etapas de los 
estudios de 'fitogeografla descriptiva', entre los que incluye: (I) la defini¬ 
cion de los alcances del estudio; (2) la definicion de los taxones y areas 
de interes; (3) la compilacion de datos; (4) la construccion de matrices 
de datos; (5) el calculo de las medidas de (di)similitud; (6) estructuracion 
de datos (v.gr. la clasificacion), y (7) el establecimiento de generalizacio- 
nes (taxones en areas). A primera vista parece un metodo ordenado, 
yaque se da una secuencia de tareas con las que un iniciado en la cien- 
cia diria que eso si es un metodo cientlfico por el hecho de estar orde¬ 
nado y sistematizado; desafortunadamente, un metodo debe tener re- 
lacion con los procesos que intenta descubrir o entender. En nuestro 
caso cada paso de la secuencia (I) a (7) debe justificarse y relacionarse 
con procesos biogeograficos. 

En un trabajo posterior al de 1976, Birks (1987) expone (nuevamen- 
te con base en otra figura I) un buen resumen de la metodologla, pero 
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marcando su caracter 'exploratorio' y alerta sobre los riesgos del meto- 
do, dando en casi todos los casos soluciones 'tecnicas', pero no desde el 
punto de vista biogeografico, es decir, del significado biogeografico en el 
metodo. Es de notar que en la section de 'metodos de agrupamiento' 
indica que el problema de elegir el mejor metodo es una cuestion aun sin 
solucion, y nuevamente brinda un consejo estadlstico (utilizar varios y 
comparar resultados), pero no en terminos teorico-biogeograficos. 

Crovello (1981) resume el metodo de la biogeografla cuantitativa 
en lo que llama un Multistage Decision Process, que basicamente es una 
lista de tecnicas altemativas para el analisis biogeografico. 

As!, podriamos simplificar el cuadro diciendo que las tecnicas docu- 
mentadas en el trabajo de Sokal y Sneath (1963)y Sneath y Sokal (1973), 
para la taxonomla numerica, han sido trasladadas de manera automati- 
ca a la biogeografla (conformando el grupo I de tecnicas de la biogeografla 
cuantitativa). Entonces, la biogeografla cuantitativa contiene un 
subconjunto grande de tecnicas exploratorias carentes de una consis¬ 
tency teorico-biogeografica, a lo que se podria identificar como un 
metodo formal pero no fundamentado, desde el punto de vista de que 
no esta basado en conceptos biogeograficos. 

Algunas consecuencias del metodo formal no fundamentado de la 
biogeografla cuantitativa son que las tecnicas que conforman al metodo: 
(I) han sido utilizadas como herramientas del ‘analisis exploratorio' en 
biogeografla, al permitir el analisis de informacion aprovechando los 
beneficios de los procesos automaticos y sistematicos de los programas 
de computadora; (2) han conformado una metodologia para el analisis 
de la biogeografla ecologica, en algunos casos sin un sustento teorico; 
(3) han facilitado la incorporacion de la tecnologia de los Sistemas de 
Informacion Geografica al analisis biogeografico; (4) han creado en la 
comunidad biogeografica (ecologica) un ‘sabor cuantitativo' del analisis 
biogeografico; y (5) han mostrado su utilidad al aplicarse de manera 
extensa a conjuntos de datos emplricos ayudando en la construccion de 
conocimiento biogeografico. 

Altemativas para la fundamentacion del metodo de 
la biogeografla cuantitativa. Desde el punto de vista de las tec¬ 
nicas del grupo I, debe decidirse entre: (I) seguirlas utilizando unica- 
mente como tecnicas exploratorias, (2) fundamentarlas y establecer los 
limites de aplicacion y su significado biogeografico, y (3) desecharlas de- 
fimtivamente, remplazandolas por tecnicas del grupo II, existentes o 
nuevas, creadas ad hoc para la biogeografla ecologica. 

Para la alternativa (2), un ejemplo en Indices de similitud es el traba¬ 
jo de Sanchez y Lopez (1988), en el que las premisas para definir un 
'buen Indice de similitud' son biogeograficas. Aun antes de iniciar una 
busqueda (entre lo existente o bien entre nuevas configuraciones de 
tecnicas), debe definirse el ‘disefio algebraico-logico' de los 'cuanti- 
ficadores’ (cuantificador desde el punto de vista de que son tecnicas 
numericas, cuya intencion es 'medir'), un ejemplo es el trabajo de Huba- 
lek (1982), tambien para Indices de similitud en el que las premisas para 
ese 'diseho' son de tipo algebraico. 

La construccion de modelos nulos (v.gr. Connor y Simberloff, 1979; 
Gottelli y Graves, 1996) para diferenciar entre procesos generados por 
causas biogeograficas de aquellos ocasionados por el azar ha sido suge- 
rida por Birks (1987), Los modelos nulos son una alternativa para forta- 
lecer a las tecnicas de la biogeografla cuantitativa y llevarlas mas alia del 
caracter 'exploratorio'. 


Biogeografla cuantitativa y panbiogeografia 


El ‘nodo’ en panbiogeografia es un concepto o constructo (fensvBunge, 
2001) basado en el del trazo; el nodo es el punto de intersection o con- 
fluencia de dos o mas trazos generalizados. El nodo en panbiogeografia 
puede tener varios significados biologicos (Craw eta!., 1999): 

. Presencia local (endemismo) 

Ausencia local (ausencia de taxones con distribucion amplia) 


. Afinidades geograficas y filogeneticas 
. Limites geograficos de taxones 
. Limites filogeneticos de taxones 

Espinosa y Llorente (1993) indicaron que el nodo es quizas uno de 
los aportes mas importantes de la panbiogeografia; los nodos son un 
buen recurso para especular sobre la existencia de las areas de conver¬ 
gence tectonica, ademas de que son un elemento primario para esta¬ 
blecer clasificaciones biogeograficas naturales. 

La secuencia localidad- > trazo- > trazo generalizado- > nodo ilustra 
el hecho que el nodo es un constructo basado en la localidad. 

Lo que se puede anotar en este punto, en relation con el concepto 
de OGU en biogeografla cuantitativa, es que a la OGU se le da un 
tratamiento, en la mayorla de los casos, individual y previo al relacionar- 
lo con otras OGUs. Por ejemplo, se pueden clasificar las OGUs por su 
diversidad alfa; la diversidad alfa es un atributo originado del analisis 
'biogeografico cuantitativo' previo a una consideration de relacion entre 
las OGUs. En panbiogeografia, la filosofia es analizar al espacio-tiempo- 
forma de una manera integral, y es poreso que no se necesitan construir 
‘OGUs panbiogeograficas', y el trazo se construye directamente a partir 
de las localidades. Espinosa y Llorente (1993) y Craw etal.( 1999) atribu- 
yen importancia al nodo por ser un elemento primario para establecer 
clasificaciones biogeograficas naturales y porque en ciertos casos son ‘hot 
spots' de la biodiversidad en un contexto biogeografico. Asl, el nodo se 
clasrfica (por ejemplo, por el numero de trazos que confluyen o por el 
numero de taxones en el) pero las localidades no, solo despues de haber 
sido consideradas nodos, construidos estos ultimos via los trazos, es decir 
construidos mediante relaciones espaciales. 


Escalas y jerarquias en el analisis de patrones biogeograficos 


Jerarquias y escalas. Los sistemas naturales exhiben una orga¬ 
nization jerarquica con patrones anidados y procesos que ocurren en 
un amplio intewalo de escalas espacio-temporales, taxonomicas y bioticas 
(Miller, 1994). Por lo tanto, se debe considerar la escala al realizar ana¬ 
lisis sobre biodiversidad. Por ejemplo, a una determinada escala, un pro- 
ceso puede parecer homogeneo, mientras que en otras es claramente 
heterogeneo. La escala del mapa puede alterar la percepcion de conti- 
nuidad-discontinuidad de las distribuciones. No se debe olvidar que un 
mapa es un grafico de la distribucion, una representacion. 

La palabra escala se utiliza para referirse a determinados aspectos 
del espacio y del tiempo, por ejemplo, tamaho del area o longitud del 
tiempo (Turner y Gardner, 1991), pero tambien se puede referir a dis- 
tintos niveles taxonomicos. La teorla de jerarquias (Salthe, 1985) estu- 
dia las interacciones de los fenomenos entre diferentes escalas y esta 
orientada hacia las 'entidades'; es decir, los limites de las entidades indi¬ 
viduates son importantes. Se entiende por entidad a una representa¬ 
tion teorica de una cosa como un individuo. En algunos casos se asume 
que la variation espacial y la temporal estan correlacionadas; sin embar¬ 
go, esto no es una regia general. Por ejemplo, el impacto del hombre 
sobre la naturaleza a traves de perlodos de tiempo muy cortos 
(Hengeveld, 1990). 

La jerarqula es una estructura que se caracteriza por tener un nivel 
de organization ocupada por entidades de diferentes escalas. La escala 
es una gradation relativa basada en el tamaho y ambito espacial de in¬ 
fluence, en ocasiones reflejado en la duration del tiempo del fenome- 
no (Salthe, 1985). 

Jerarqula en biogeografla. La region biotica o bioma es un 
nivel de organization en la jerarqula ecologica que surge de la interaction 
de ecosistemas locales. Si consideramos -o suponemos- la existencia de 
varios 'niveles' en la estructura del ambiente natural, estos podrlan ser, en 
orden creciente: organismo, poblacion, ecosistema, bioma, superficie del 
planeta (superficie terrestre concebida como biosfera), esto en una je¬ 
rarqula ecologica. Asl, el bioma se ubica dentro de esa jerarqula por 




138 


debajo del nivel de superficie de la tierra y por arriba del nivel de 
ecosistema (Salthe, 1985). En terminos de clasificaciones naturales, esto 
es historicas, la jerarquia puede ser: distritos, subprovincias, provincias, 
dominios, subregiones, regiones y reinos. 

En biogeografla historica, la jerarquia expresa relaciones ancestrales, 
vicisitudes historicas compartidas, mientras que en los metodos feneticos, 
como el analisis de agrupamiento, la jerarquia de los fenogramas sim- 
plemente son un artefacto del metodo, pero no expresa al fenomeno 
natural. La jerarquia en un fenograma es util cuando se decide una linea 
de 'corte critico’, que divide transversalmente al fenograma y que defi¬ 
ne las categorias (agrupaciones biogeograficas, bioticas o taxones, se- 
gun sea el caso). 

Las principals diferencias entre la biogeografla cladistica y la 
panbiogeografla es el apego a una jerarquia: la cladistica postula el ape- 
go estricto a un arreglo jerarquico para expresar las interrelaciones his¬ 
toricas (Espinosa y Uorente, 1993), usa como dato basico a las genea- 
logias que hay entre las especies endemicas. La jerarquia de un 
cladograma determina un orden de cambios y relaciones en el tiempo. 
La panbiogeografla, en su propuesta original, no utiliza el arreglo jerar¬ 
quico de los orgamsmos en sus metodos, solo ubica trazos, de longitud 
minima, entre los sitios geograficos de dos grupos. Esto es, presenta 
relaciones espaciales que pueden servir, incluso, para mostrar o eluci- 
dar relaciones genealogicas entre biotas endemicas. 

La escala biogeografica. Las inferences estadisticas son sensi- 
bles a la escala espacial. Cuando se realizan regresiones a partir de da- 
tos espaciales es muy importante considerar la escala, ya que los 
parametros de los modelos asi obtenidos no seran comparables (Wong, 

1996). Se han intentado plantear varias estrategias estadisticas para de- 
tectar la escala adecuada para estudiar los patrones de distribucion de 
los orgamsmos (ver por ejemplo Turner et al., 1991). De hecho, el 
problema del ‘tamano del cuadro' en analisis biogeograficos es un pro- 
blema de escalas, al cual tambien se le han propuesto soluciones de 
tipo estadistico (v.gr. Phipps, 1975). Anderson y Marcus (1993) mues- 
tran que el tamano de cuadro afecta significativamente la estimation de 
la densidad de especies y opinan que no hay un tamano de cuadro que 
de manera intrinseca sea mejor que otros, 

Varias medidas relacionadas con la biodiversidad son sensibles al 
tamano de la muestra, y esto hace que tambien puedan serlo al cambiar 
de escala espacial de analisis. Por ejemplo, casi todos los indices de simi- 
litud son sensibles al tamano de la muestra (Wolda, 1981), lo que ade- 
mas genera un problema de compatibilidad entre escalas al utilizar este 
tipo de herramientas. Tambien los indices de rareza son sensibles al 
tamano de la muestra (Gotelli y Graves, I 997), razon por la cual debe 
tenerse precaucion al manejarlos a diferentes escalas espaciales. Las 
mediciones de una misma variable a diferentes escalas puede llevar a 
conjeturas contrarias. Por ejemplo, puede deducirse que los topos de 
los alfalfares son una plaga que afecta a los cultivos cuando se analizan a 
escala individual (que es la idea preponderante en la literatura sobre 
agricultura), puesto que la observation directa es que los topos se co¬ 
men la alfalfa; pero al analizar el problema a una escala mayor, al nivel 
de poblacion, se puede observar que son beneficos e incrementan la 
productividad, ya que modifican algunas condiciones en el suelo (lo aran 
y lo airean) que producen beneficios al cultivo (Geng, I 997). 

Otros aspectos relevantes sobre las escalas en biogeografla son 
que en las bases de datos biogeograficas debe considerarse que: (I) 
las proporciones de los tipos de cobertura de una region dependen 
de la resolucion espacial, y (2) la distribucion y magnitud de las pen- 
dientes dependen de la densidad de las medidas de elevacion altitudinal 
(Miller, 1994). 

Se han propuesto varias tecnicas para distinguir las diferentes esca¬ 
las de variacion; sin embargo, cuando no se puedan distinguir las escalas 
de variacion puede utilizarse a la 'dimension fractal' para estimar la va- 
riabilidad total entre las escalas, ya sean espaciales o temporales (Henge- 
veld, 1990). La 'dimension fractal' (D) es un parametro de la relation 


entre la escala y el intervalo de muestreo, valores bajos de D indican 
alta homogeneidad del fenomeno al variar la escala, mientras que valo¬ 
res altos indican que el proceso es difuso al cambiar la escala. 

El problema de la unidad de area modificable. El pro¬ 
blema de la unidad de area modificable (MAUP por sus siglas en ingles) 
se refiere a la inconsistencia de los resultados de los analisis de un mis- 
mo conjunto de datos agrupados espacialmente de manera diferente 
(Wong, 1996). A un nivel de agregacion de las unidades geograficas 
originates de datos pueden obsetvarse algunas correlaciones, mientras 
que a otras no. El MAUP consiste de dos subproblemas: el efecto de 
escala y el de zonificacion (Wong, I 996). El primero se refiere a la in¬ 
consistencia de los resultados estadlsticos del analisis de los mismos da¬ 
tos a diferentes niveles de agregacion, por ejemplo raster a diferente 
resolucion. El efecto de zonificacion se refiere a inconsistencias al agre- 
gar los datos a resoluciones similares pero en diferente forma, por ejem¬ 
plo, un raster de cuadros contra un raster de hexagonos. 

Cuando las unidades adyacentes se unen para formar una unidad 
mayor, en la que el atributo se calcula como el promedio, se disminu- 
yen las diferencias y entonces la varianza para el area total decrece. 
Ademas, como la similitud entre las unidades de area no es homogenea 
en toda la region y en todas las direcciones, la agregacion de forma 
diferente hace que la varianza tambien se afecte. 

Jerarquia: Identificacion del nivel o relacion entre es¬ 
calas. Al estudiar la interaction entre dos procesos, por ejemplo, distri¬ 
bution espacial y la evolucion, se deben identificar las escalas a la cual 
ambos procesos interaction; en este ejemplo, ambos procesos pueden 
ser el mismo: espacio-tiempo-forma inextricablemente unidos. Pero aun 
en un solo proceso, observado a diferentes escalas, puede ser complejo 
establecer la relacion entre escalas adyacentes: por ejemplo, la relacion 
de la distribucion espacial de entidades a dos escalas diferentes. 

Algunos autores opinan que el efecto de la escala en los analisis es 
predecible, mientras que otros opinan que el problema es de alta com- 
plejidad y proponen como alternativa el uso (y desarrollo) de metodos de 
analisis que sean insensibles a la escala. C>tro enfoque para abordar el 
problema es detectar la escala adecuada para analizar el fenomeno bajo 
estudio; por ejemplo, identificar en cual escala se da la maxima variacion 
del fenomeno y entonces estudiarlo a ese nivel. 

Finalmente, cuando un mismo fenomeno se estudia a diferentes 
escalas y se comparan los resultados, es frecuente encontrar contradic- 
ciones; sin embargo, mientras no se establezca el efecto de la escala en 
el fenomeno, se debe ser cuidadoso al confrontar ambos tipos de re¬ 
sultados. 


Discusion 


Intuimos que, tal vez, buena parte de las crfticas hacia la biogeografla 
cuantitativa sean por su Intima relacion con la fenetica y los problemas 
que se generan en una concepcion simplificada o erronea de la seme- 
janza (similitud, diferencia y distincion) en entidades organicas y su ex- 
presion espacial, a continuacion se efectuan comentarios sobre ello. 

Concepto de semejanza en la sistematica fenetica y 
en la cladistica. Uno de los problemas filosoficos en taxonomla con¬ 
siste en decidir que tipo de informacion debe utilizarse como base 
confiable de la clasificacion biologica: las similitudes por si solas o las 
inferencias sobre las relaciones filogeneticas (Llorente, 1986). El siste- 
matico se enfrenta al problema de decidir que significado evolutivo tie- 
nen las similitudes observadas o reconocidas. 

Para el cladismo, las homologlas, los grupos monofileticos y las rela¬ 
ciones filogeneticas estanfuera del dominio emplrico, es decir, no pue¬ 
den obsetvarse mediante la experiencia directa, pero de acuerdo con 
lateorla evolutiva son reconocidas y entonces pueden reconstruirse a 
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partir del analisis de las similitudes heredables (De Luna, 1995), Para los 
feneticistas solo la evidencia emplrica es aceptable en la construccion 
del conocimiento (Sokal y Sneath, 1973). 

La fenetica o taxonomia numerica es un sistema de dasificacion ba- 
sado en la similitud total de los organismos (Sokal, 1986, en Kohlmann, 

1994). Segun Sokal y Sneath (1973), la similitud total entre dos entida- 
des es una funcion de las similitudes individuates de cada uno de los 
caracteres con los que se comparan; a priori c ada caracter tiene el mis- 
mo peso y las clasificaciones se basan en similitudes feneticas. 

Para los dadistas, quienes buscan las relaciones genealogicas, sola- 
mente los caracteres derivados compartidos o sinapomorfias propor- 
cionan la prueba de un origen comun, es decir, de monofilia (Llorente, 

1986; Villasenor y Davila, 1992). Para el feneticismo, solo las similitudes 
tienen existencia real, la filogenia no puede investigarse con certidum- 
bre; unicamente cabe estudiar la semejanza porque esta puede descu- 
brirse y verificarse de manera emplrica (De Luna, 1995). Por esa razon 
ontologica y metodologica es que la dasificacion fenetica se basa en la 
similitud total de los taxones. Los feneticistas no se preguntan a priori 
sobre el porque de la semejanza. 

La taxonomia numerica tambien reconoce la importancia que tiene 
el identificar las 'homologlas' en la construccion de clasificaciones, ya 
que la asignacion de los estados de caracter a los caracteres implica el 
reconocimiento de dichas homologlas. Se argumenta que la taxonomia 
numerica opera adecuadamente generando clasificaciones robustas 
cuando se equivoca la ‘homologacion' de caracteres en menos del 10% 
(Sokal y Sneath, 1973). La taxonomia fenetica utiliza la ‘homologla ope- 
racional 1 para resolver ese problema: dos estados de caracter son el mis- 
mo si estos son indistinguibles. En cambio, para Hennig los caracteres 
homologos son aquellos que son observados como estados transforma- 
dos del mismo caracter original. Feneticismo y filogenetismo utilizan la 
misma palabra: homologla, pero le dan connotaciones distintas. 

La 'similitud total' de la fenetica a menudo se mide a traves de for¬ 
mulas de Indices de similitud; sin embargo, quedan varios problemas 
por resolver a ese respecto (Baroni-Urbani y Buser, 1976). De hecho, 
uno de los problemas principales que tiene la taxonomia numerica es 
que la estimation de la similitud fenetica depende del coefidente de simi- 
htud empleado (Sokal y Sneath, 1973). Resultados artefactuates prove- 
mentes de la manipulation cuantitativa llevan a la fenetica a decisiones y 
conclusiones lejanas a las preguntas de relacion que se quieren resolver 
en la sistematica. Algunos autores han estudiado el comportamiento de 
los Indices de similitud, por lo comun bajo determinadas premisas 
algebraicas, sobre las cuales se establece el buen o mal comportamien¬ 
to delasformulas(Hubalek, 1982; Sanchezy Lopez; 1989; Hengeveld, 

1990; Hayek, 1993). 

Conceptos de semejanza en biogeografia. Los enfoques 
contemporaneos principales de la biogeografia se pueden clasificar en his- 
toricos y ecologicos. Dentro de los enfoques historicos se encuentra una 
abigarrada amalgama de escuelas del dispersionismo, la panbiogeografla y 
la biogeografia de la vicarianza o cladlstica. Dentro de los ecologicos se 
encuentran las escuelas de la biogeografia ecologica, propiamente, y la 
del equilibrio insular o biogeografia de islas, entre otras que han apareci- 
do, prosperado y que decayeron durante el siglo XX. 

El objetivo de la biogeografia historica es mostrar y explicar la rela¬ 
cion de biotas por su conexion historica, entendiendo por ‘relacion his¬ 
torica' al hecho de compartir descendientes del mismo ancestro 
(Andersson, 1996). La biogeografia de la vicarianza o cladlstica compara 
cladogramas de las areas y de los grupos monofileticos de esas regiones 
para reconocer que tanta unidad historica se manifiesta (Rosen, 1978). 
La panbiogeografla utiliza los ‘trazos generalizados' para guiarse en la 
busqueda de explicaciones de la distribucion espacial de las biotas ac¬ 
tuates, pero no condiciona su metodo a contar con las genealoglas de 
los organismos, como si lo hace el cladismo. Entonces, la ‘cercanla’ (si¬ 
militud) de las biotas, en terminos de trazos generalizados, dara la expli- 
cacion historica de su distribucion. En los trazos generalizados subyace 


una significance estadlstica (Croizat etai, 1974), pues un trazo genera- 
lizado es un grupo de trazos individuates que coinciden aproximada- 
mente; entendiendo que un trazo individual es una llnea que conecta 
en el espacio a grupos monofileticos (Simberloff, 1983). Por lo anterior, 
se podrla decir que en los trazos generalizados subyace una semejanza 
estadlstica que se debe examinar con el mayor rigor posible. 

Sin embargo, tanto para la biogeografia de la vicarianza como para 
la panbiogeografla, la correspondencia entre las relaciones genealogicas 
de las areas y las especies implica homologla topologica y evolutiva; 
topologica porque dos subconjuntos o subareas guardan la misma posi¬ 
tion con respecto al todo; evolutiva porque implica una misma historia 
de formation con un mismo origen o causa (Espinosa y Llorente, 1993). 
En terminos geograficos es una homologla espacial (Morrone, 2001). 
La biogeografia del dispersionismo utiliza como criterio de semejanza la 
ocurrencia del mismo grupo biologico actual en dos regiones distintas y 
esto puede ser suficiente para generar una hipotesis historica, cuya ex¬ 
plication puede ser dispersion o vicarianza, pero mas a menudo histo- 
rias particulares de dispersion. 

Con frecuencia la biogeografia ecologica estudia la distribucion indivi¬ 
dual de cada especie a escalas locales y supone que las causas de los 
patrones de distribucion operan en el corto plazo. La biogeografia histori¬ 
ca estudia los patrones de distribucion de taxones a escala global y supone 
que los factores que los producen son de naturaleza historica y actuan en 
tiempo evolutivo. Mientras que para las areas de distribucion de la 
biogeografia ecologica tiene sentido hablar de forma, tamano y tenden¬ 
cies de deformation, para las areas de endemismo solo tiene sentido 
hablar de homologfa biogeografica (Espinosa y Llorente, 1993). 

Uno de los argumentos en contra de la biogeografia ecologica y a 
favor de la cladlstica -y que argumenta diferencias en el concepto de se¬ 
mejanza- es el de Nelson y Platnick (1984) acerca de la explicacion de la 
distribucion de organismos endemicos: (I) los organismos se transportan 
a ciertas areas donde no son endemicos y sobreviven y prosperan, y (2) 
generalmente, las areas muy separadas albergan diferentes taxones, no 
importando que tan similares sean en dima y ecologla. Es decir, para la 
biogeografia cladlstica (y los hechos de distribucion global), la similitud de 
condiciones climaticas y ecologicas no implica la similitud de biotas en 
terminos de taxones, un hecho probado desde Buff on y sobre el cual 
descansa la biogeografia contemporanea dominante (Llorente etai, 2001). 
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L a identifcacion de areas de endemismo permite dividir al mundo en 
regiones biogeograficas. Un area de endemismo se define por la con¬ 
gruence en la distribucion geografica de al menos dos taxones endemicos 
(discusion y ejemplos en Cracraft, 1985; Harold y Mooi, 1994; Morrone, 
1994; Stattersfield et al., 1998; Crisci etai, 2000; Linder, 2001; Szumik 
etal, 2002). El concepto de 'endemico' alude al hecho de ‘habitar en un 
unico lugar’, sin importarcuan grande o chico sea este; es un concepto 
relativo y que depende de la escala de analisis porque implica que los 
taxones endemicos poseen areas de distribucion geografca restringida 
comparados con el tamano del area de estudio. Por ejemplo, el oso hor- 
miguero gigante (Myrmecophaga tridactyia) es una especie ampliamente 
distribuida en el Neotropico, encontrandose desde Belice y Guatemala 
hacia el sur a traves del Chaco paraguayo y provincias del norte de la 
Argentina. Sin embargo, a escala global, es una especie endemica de 
America porque solo se encuentra en este continente (ver Rapoport, 

1975, 1982 y Szumik etai, 2002) para una discusion del termino ‘ende- 
mico’con otros ejemplos). 

La naturaleza jerarquica de las categorias taxonomicas determina 
que las distribuciones geografcas de los taxones tambien se ordenen 
jerarquicamente. La distribucion geografca de una familia contiene den- 
tro de sus Ifmites las areas de distribucion de todos sus generos y espe¬ 
cies. Asimismo, las categorias taxonomicas mas bajas, i.e. especies, tien- 
den a representar endemismos mas restringidos geografcamente que 
los taxones de rango supenor, i.e. generos y familias (Brown y Lomolino, 

1998 para una discusion y ejemplos). Por estas razones, las areas de 
endemismo utilizadas para definir unidades biogeograficas a escala conti¬ 
nental o global suelen agruparse en sistemas jerarquicos; las de mayor 
jerarquia y superficie tradicionalmente se denominan reinos o regiones, 
que incluyen dominios divididos en provincias, y dentro de las provincias 
se distinguen distritos. A menudo, los reinos y regiones se caracterizan 
por endemismos a nivel de familias y generos, mientras que las provincias 
y distritos se reconocen por las especies endemicas que contienen (e.g. 
Cabrera y Willink, 1980). Por ejemplo, la region Holartica ocupa bs con- 
tinentes e islas del hemisferio norte desde aproximadamente los 30° de 
latitud norte hasta el polo, y comprende el area de distribucion geografca 
de familias endemicas de plantas como las pinaceas y de generos endemi¬ 
cos de algunos animales (e.g. Alopex) Estacorrespondencia entre la jerar¬ 
quia de bs grupos naturales y la jerarquia de las regiones biogeograficas 
se ha considerado como una de las evidencias mas convincentes para 
reconocer la influencia de la historia sobre los patrones de distribucion 
geografca contemporanea (Brown y Lomolino, 1998). 

La mayor o menor extension de los patrones de congruencia en la 
distribucion geografca de taxones endemicos no es un atributo restrictive 
en la defimcion de area de endemismo. Asi, se pueden detectar patrones 
a partir de la congruencia geografca entre taxones endemicos a escalas 
espaciales pequenas como son, por ejemplo, los refugios pleistocenicos, 
hasta patrones por congruencia geografca de taxones endemicos a esca¬ 
la continental o intercontinental, a menudo utilizados para delimitar y ca- 
racterizar distintas unidades biogeograficas en el globo (ejemplos en la 
figura I). Se necesita una vision abarcadora y holistica de la biogeografia 
para elucidar la totalidad del espectro de procesos ecologicos e historicos 
involucrados en el origen y mantemmiento de las areas de endemismo a 
distintas escalas espaciotemporales (e.g. Myers y Giller, 1990). 


En general, las areas de endemismo que definen unidades 
biogeograficas a escala continental o intercontinental comprenden 
conjuntos faunfsticos y florfsticos caracterfsticos, diferenciados en su 
composicion y niveles de endemismo, que habitan areas distintas 
delimitadas por barreras fisicas o bioticas actuales o pasadas. En con- 
secuencia, la biota de una unidad biogeografica es taxonomicamente 
mas homogenea (internamente) respecto de otras biotas en unida¬ 
des adyacentes. Los taxones que pertenecen a cada unidad biogeo¬ 
grafica se denominan elementos faunfsiticos o florfsticos. Por lo co- 
mun, se interpreta que estos no son meras asociaciones aleatorias 
de especies sino conjuntos seleccionados a traves de su pasado co- 
mun, representando una asociacion historica que pudo responder 
similarmente a cambios en las condiciones ambientales (Darlington, 
1957; Muller, 1973; Good, 1974; Szafer, 1975; Frey, 1992). Las di- 
ferencias entre biotas pertenecientes a distintas unidades biogeo¬ 
graficas pueden estar determinadas por una combinacion de facto- 
res, incluyendo condiciones ecologicas unicas, barreras a la disper¬ 
sion y aislamiento. Cuanto mayor tiempo ha estado aislada una re¬ 
gion, una historia de evolucion diversificadora de mayor o menor 
longitud puede determinar que su biota se diferencie a niveles taxo- 
nomicos cada vez mas altos, de especie a genero y familia, lo que 
determina su inclusion en la categorfa de distrito, provincia, dominio 
o region (Cox, 2001). 

Las condiciones ambientales que actualmente se encuentran en cual- 
quier area de endemismo son adecuadas para todos los taxones miem- 
bros de su elemento y, por lo tanto, puede asumirse que representan 
las condiciones ambientales donde esos taxones evolucionaron (Frey, 

1992). Esta idea esta implfcita, por ejemplo, en la hipotesis de refugios 
pleistocenicos de Haffer(l969, 1974), que afirma que algunas areas de 
endemismo en los bosques tropicales de America del Sur y Africa pu- 
dieron haberactuadocomo ‘refugios’ (i.e. pequenos parches boscosos 
aislados donde prevalecieron condiciones mas mesicas durante perio- 
dos climaticos aridos del pleistoceno) actuando como centros de dife- 
renciacion taxonomica. La hipotesis considera que durante periodos 
relativamente mas secos los bosques se contrajeron, produciendo la 
fragmentacion de la biota original ampliamente distribuida y promoviendo 
la especiacion alopatnda; durante periodos humedos, la expansion y 
coalescencia de refugios promovio formas de intergradacion o contacto 
secundario. En general, las areas que en la actualidad tienen precipita- 
cion uniforme, alta y regular -superior a I 500 mm anuales- y que se 
corresponden con la superposicion geografica de un amplio numero de 
taxones endemicos (eg. especies o generos de insectos, mamfferos, 
plantas y aves) constituyen evidencia suficiente para inferir la localiza- 
cion de refugios (Haffer, 1969, 1974). 

La hipotesis que las areas de endemismo se han originado por 
vicarianza de biotas ampliamente distribuidas es muy aceptada. Esta idea 
—que subyace a la teorfa de refugios pleistocenicos— se ve reforzada 
cuando se observa que las areas de endemismo estan delimitadas por 
barreras fisiografcas muy evidentes (eg. Cracraft, 1985). En este contex- 
to, se asume que las areas de endemismo representan regiones de dife- 
renciacion comun, vale dear que, idealmente, las relaciones biogeogra¬ 
ficas de todos los elementos de su biota deberfan reflejar una historia 
unica, signada por procesos de especiacion que han estado causados 
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Fig. 1 . Grandes unidades biogeograficas del mundo. Arriba: reinos florlsticos (Engler, 
1879, 1882; modificados por Diels, 1918); abajo: reglones zoogeograflcas (Wallace, 1876). 

por factores comunes (e.g. Linder, 2001; Szumik etal., 2002). Algunos 
autores consideran que el analisis exhaustive) de reconstrucciones 
filogeneticas de los taxones y la superposition de cladogramas biologi- 
cos y geologicos (i.e. biogeografla cladlstica), es la unica option para 
descubrirlateoria subyacente alcambio deforma\de las areas y regiones 
geograficas] en el espacio y el tlempo... Si el objetivo final es preveer de un 
sistema de dasificacion para texdas las regiones del mundo, se necesita una 
dea precisa de que constituyen las relaciones (homologfas de area para los 
c/adistas) y que se esta relacionando en el analisis (areas de endemismo) 
(Humphries, 2000), De esta manera, la identification y delimitation de 
areas de endemismo se constituye en el punto de partida para elaborar 
hipotesis acerca de sus interrelaciones historicas y la forma en que se 
diferenciaron los elementos de sus biotas (eg. Crisci et al, 2000), Sin 
embargo, Endler (1977) ha sugerido una alternativa a la hipotesis de 
vicarianza para explicar el origen de los refugios cuaternarios y, por ex¬ 
tension, de las areas de endemismo (Cracraft, 1985). De acuerdo con su 
hipotesis, los patrones congruentes en la distribution geografica de espe- 
cies endemicas son el resultado de gradientes geograficos en ‘presiones 
de selection' que exhiben su influence sobre muchos taxones en un area 
geografica amplia. Endler noto que, en America del Sur, las zonas de inter- 
gradacion o contacto secundario identificadas por Haffer coinciden ma- 
yormente con gradientes ambientales, i.e. por lo general climaticos y aso- 
ciados a cambios en la vegetation, que pueden combinarse con el efecto 
de barreras espaciales fisiograficas (eg. rios y montanas). Estos gradientes 
serfan suficientes para mantener la diferenciacion entre areas de ende¬ 
mismo; los eventos de vicarianza podrian acelerar el proceso, pero no 
serian un requisite indispensable para explicar la ocurrencia de diferencia¬ 
cion poblacional y especiacion (Endler, 1977; tambien Cracraft [1985] 
para una revision critica de esta hipotesis). 

Sugestivamente, los limites entre reinos o regiones biogeograficas a 
veces coinciden con la presencia de desiertos que representan fuertes 
barreras ecologicas para la dispersion de los taxones, pudiendo de esta 
manera favorecer el origen y mantenimiento de la diferenciacion 


taxonomica entre las regiones que separan, Por ejemplo, tanto zoolo¬ 
gos como botanicos han discutido sobre la localization de los limites 
entre los reinos (o regiones) que separan la fauna y flora holarticas de 
las africanas: algunos biogeografos dibujan la Itnea en el borde septen¬ 
trional del Sahara, otros la dibujan siguiendo el llmite sur y otros la ha- 
cen pasar cruzando justo por el medio del desierto (ver Cox, 2001 para 
una revision). 

La localization de las Itneas de transition entre regiones biogeogra¬ 
ficas siempre ha sido motivo de controversy, debido a lafaltade barre¬ 
ras climaticas, ambientales o bioticas netas (actuates o pasadas) entre las 
regiones, y/o a que distintos grupos de organismos utilizados para tra- 
zarlas responden (o respondieron en el pasado) en forma diferente a 
los mismos factores climaticos, ambientales o bioticos (Brown y Lomoli- 
no, 1998). Estudios cuantitativos del nivel de 'permeabilidad 1 taxonomica 
en las zonas de transition pueden ser utiles para elucidar algunos de los 
patrones mas sutiles involucrados. Por ejemplo, Rapoport( I975, I 982) 
estimo que la efectividad de la doble barrera paralela constituida por el 
Mediterraneo y el Sahara para la dispersion de aves palearticas con direc¬ 
tion N-S, desde Europa hacia Africa, es del 97%. Encontro que de un 
total de 246 especies de paseriformes palearticos que habitan el sur de 
Europa, 27% se queda en la costa Mediterranea y no cruza hasta el N de 
Africa; el 45% se queda en la costa nordafricana, el 6% se 'infiltra' en 
algunos puntos del Sahara y el 22% lo ‘cruza' hasta las estepas del sur del 
desierto. Estos resultados indican que el Sahara es una barrera menos 
porosaque el Mediterraneo y esto explicaria, en parte, porque el norte 
de Africa ha sido poblado por mas elementos palearticos que etiopicos. 

Claramente, el analisis de los procesos de especiacion y/o diferen¬ 
ciacion que determinan el surgimiento de areas de endemismo, y que 
en ultima instancia explican la regionalization del globo en grandes uni¬ 
dades biogeograficas, deberfa incluir la consideration de los patrones y 
procesos que ocurren en las zonas de transition entre dichas areas. 
Esto permitirfa una comprension mejor de la interaction entre las causales 
ecologicas e historicas que determinan el origen de las areas de 
endemismo y sus zonas de transition, y que suelen interpretarse a tra- 
ves del efecto de varios factores coincidentes sobre un espacio, pudien¬ 
do haber actuado reforzadamente a traves del tiempo. Por ejemplo, la 
transition entre dos regiones biogeograficas pudo originarse de un evento 
vicariante que fragmento la biota en un pasado lejano, resultando pos- 
teriormente en una barrera para la dispersion, en coincidence con un 
cambio de gradiente en la temperatura y humedad que se mantiene en 
la actualidad. 

Aunque los limites o zonas de transition entre dos o mas unidades 
biogeograficas suelen representarse como una Ifnea estatica dibujada 
sobre la superficie de un mapa, dichos limites representan zonas con un 
interes particular donde potentialmente pueden ocurrir interacciones 
biologicas y otros procesos que podrian afectar las dinamicas 
poblacionales de las especies a gran escala como sugiere, por ejemplo, 
el modelo de gradientes de Endler (1977). Cambios pronunciados en 
la estructura de las areas de distribution se predicen en las zonas de 
transition entre regiones biogeograficas; dichos cambios comunmente 
estan representados por gradientes pronunciados en la riqueza de espe¬ 
cies, alto remplazo espacial de especies o una combination de ambos 
procesos (e.g. Williams, 1996; Mourelle y Ezcurra, 1997; Ruggiero eta/., 

1998; Williams etai, 1999; Linder, 2001). Como, ademas, la diversidad 
adaptativa dentro de especies a menudo esta bien representada a lo largo 
de gradientes ambientales que representan zonas de transition, la con¬ 
servation de estas regiones en asociacion con puntos calientes de diversi¬ 
dad (‘hotspots’) podrfa ser la mejor estrategia para maximizar la probabi- 
lidad de respuestas viables de las especies a condiciones ambientales -i. e. 
climaticas- cambiantes (Smith et al, 2001). 

El objetivo de este trabajo es revisar conceptos y metodos de trabajo 
en el campo de la biogeografla historica y ecologica que se emplean para la 
identificacion de areas de endemismo y analisis de zonas de transition 
biogeografica. En los ultimos 50 anos, la biologla ha avanzado en forma 
inimaginable en los campos de la ecologla, la genetica y la sistematica. De 
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estas disciplinas han surgido metodologfas novedosas mas expllcitas y obje- 
tivas para estudiar las unidades biogeograficas y sus areas de transition, pero 
el gran crecimiento y especializacion de cada disciplina han pnoducido una 
cierta falta de comunicacion entre los distintos enfoques. Aunque varios 
autores han discutido sobre la necesidad y posibilidades de una interaction 
y slntesis teorica entre la biogeografla ecologica e historica (e.g. Brooks, 
1988; Myers y Giller, 1990; Espinosa y Uorente, 1993; Morrone, 1993, 
2001 a; Cnsci etal, 2000; Crisci, 2001), raramente se encuentran propues- 
tas concretas de compatibilidad entre ambos programas de investigation. 
Rara contnbuir a dicha slntesis en forma practica, en este trabajo mostrare- 
mos los aspectos complementanos entre los esquemas biogeograficos cla- 
sicamente establecidos para America del Sur con base en endemismos y 
los resultados de un analisis cuantitativo —menos convencional— que apli- 
ca tecnicas comparativas de similitud extraldas de la ecologla. La consisten- 
cia entre los esquemas biogeograficos obtenidos desde estos distintos cam- 
pos de trabajo refuerza la notion de 'iluminacion reclproca' de Hennig (1968), 
sugiriendo que las hipotesis y metodos de la biogeografla historica pueden 
proveer nuevas perspectivas a las hipotesis ecologicas y viceversa, a fin de 
lograr una mejor comprension de los factores que contribuyen al origen y 
mantenimiento de los patrones de diversidad a escala continental (ver 
Morrone, 2001 a para una discusion del tema de complementariedad). 


Sobre ‘regiones’ y ‘transiciones’ biogeograficas 


Durante el siglo XIX el conocimiento de la biodiversidad existente en 
el globo y de la distribution geografica de sus taxones se incremento de 
manera exponencial gracias a las exploraciones que se venlan realizando 
desde el siglo XVIII, especialmente en el Nuevo Mundo. Estas explora¬ 
ciones aportaron inf ormacion sobre la flora y la fauna de regiones con una 
altisima diversidad biologica hasta ese momento casi desconocida, permi- 
tiendo su description. Tambien hubo avances notables en el campo de la 
geologia, la geografia y la climatologia. Este cumulo de information permi- 
tio la division del mundo en regiones que realizaron los biogeografos cla- 
sicos de la segunda mitad del siglo XIX y la primera mitad del siglo XX, 
cuya historia resumimos brevemente a continuation. 

La primera regionalization de la biota del mundo se debe al botani- 
co suizo Augustin De Candolle (1820), quien sintetizo sus ideas sobre 
la geografia de las plantas en el Dictionnaire des Sciences Nature/les. All! 
utilizo el termino habitation, ya creado por Linneo, para indicar el territo- 
rio donde cada planta crece naturalmente, es decir el area natural de 
distribution de una especie (De Candolle I 820: 391), De Candolle re- 
calco varias veces la importancia de la temperatura en la delimitation de la 
distribution geografica de las plantas, observando el hecho que en las 
cimas de las montarias ecuatoriales se encuentran generos y familias ca- 
racterlsticas de regiones templadas. Sustento su hipotesis con datos nu- 
mericos, mostrando diferencias latitudinales y altitudinales en la riqueza 
de especies de diferentes familias de plantas, suginendo la importancia de 
la distincion entre taxones microtermicos, mesotermicos y megatermicos, 
idea que fue retomada por su hijo (De Candolle, 1855), 

De Candolle (1820) tambien indico que las plantas tienen la pro- 
piedad de ampliar sus limites de distribution por medio de la dispersion, 
que puede realizarse a traves de movimientos del agua, de la atmosfe- 
ra, de los animates y del hombre. Discutio el papel de las principales 
barrerasa la dispersion de las plantas, como los mares, los desiertos, las 
cadenas montariosas, es decir, todos los obstacu/os queproducen am- 
bientes hosti/es a caracten'sticas fisidogicaspropias de cada taxon. A partir 
de esta introduction, dedujo la existencia de regiones botanicas a las 
que defmio como areas de endemismo que poseen un cierto numero de 
plantas abongenes que les son particulars. Aunque las plantas de una 
region tienden, segun su naturaleza y con mas o menos energfa, a traspa- 
sar sus limites y extenderse por el mundo, en general son frenadas por 
barreras fisicas, oporque encuentran espacios ya ocupad os por plantas de 
otra region. Hay regiones perfectamente circunscritas y otras que solo se 
aprecian por un cierto conjunto de plantas en comun. De acuerdo con 


esta idea, propuso dividir el mundo en 20 regiones biogeograficas, y 
observo la existencia de familias y generos endemicos de cada region, 
dando ejemplos como los generos Cinchona y TiHandsia para Amenca 
ecuatorial. Pocos afios despues Schouw, en 1823 (citado en Good, 
1974), tambien reconocio reinos florales segun sus plantas caracterlsti- 
cas, como los Andes centrales, el reino de las compuestas leriosas, o el 
este de America del Sur, el reino floral de las melastomataceas. 

De Candolle propuso por primera vez una explication historica para 
explicar las areas de distribution de los taxones (=las 'habitaciones'), 
argumentando que estas bien podian haber sido en parte determinadas 
por causas geologicas que no existen mas hoy dfa: Toda la teoria de la 
geografia botanica se basa en la idea que uno tenga sobre el origen de los 
seres vivos y la permanencia de las especies. No pretendo discutir aqui 
estas cuesbones fundamental y tat vez insolubles, pero no puedo dejar de 
remarcarsus imp/icaciones en e/estudio de la distribution de los vegetales 
(De Candolle, 1820: 416-417). Su hijo Alphonse (De Candolle, I 855) 
tambien senate que la meta principal de la geografia botanica era mos- 
trar que parte de las distribuciones actuates de los vegetales se podian 
explicar por las condiciones climaticas actuates, y que parte por las con- 
diciones climaticas del pasado. 

A mediados del siglo XIX, El Origen de la Especies (Se Darwin (1859) 
revoluciono el pensamiento cientlfico, marcando el inicio de una nueva 
etapa en la historia de la biogeografla, y poniendo enfasis en la impor¬ 
tancia de la historia como determinante de las distribuciones geograficas 
de las especies. Siguiendo a Hooker, botanico y explorador ingles que 
reconocio que las floras de las areas circumantarticas compartlan muchas 
familias y generos, Darwin concibio esa similitud como resultado de dis¬ 
persion a partir de la flora de una antigua Antartida sin hielo: lam inclined 
to look in the southern hemisphere, to a former and warmer period, ...when 
the Antarctic lands, now covered with ice, supported a highly peculiar and 
isolated flora. I suspect that before this flora was exterminated bythe Glacial 
epoch, a few forms were widely dispersed to vanous points of the southern 
hemisphere by occasional means of transport, and bythe aid, as halting- 
places, ofexistngandnow sunken islands, andperhaps atthe commencement 
of the Glacial period, by icebergs. By these means, I believe, the southern 
shores of America, Australia, [and] NewZealand have become slightly tinted 
by the same peculiar forms of vegetable life. 

Esta idea de un origen historico de las distribuciones geograficas de 
las plantas tardo en ser retomado por los fitogeografos posteriores. Por 
ejemplo, Grisebach (1872), a pesar de aceptar la teoria de la evolution 
de Darwin, prefirio basarse en diferencias climaticas actuates para la 
delimitation de regiones biogeograficas sin pretender remplazar los he- 
chos por simples hipotesis. De esta manera, los limites entre dos regio¬ 
nes se encontraban donde el clima hacfa de barrera o donde el mar u 
otro obstaculo se oponla a la extension de sus taxones. 

Drude (I 890), disclpulo de Gnsebach, avanzo en este sentido y 
simplified aquel esquema basandose expllcitamente en estudios 
climaticos. Dibujo los limites entre las pnncipales regiones florales del 
mundo siguiendo el curso de isollneas de precipitation y temperatura. 
Segun Drude, la flora de la actual Latinoamerica se dividla en las regio¬ 
nes florlsticas de America Septentrional Templada, America Tropical, 
Andina y Antartica. La region floral Andina la constitula aproximadamen- 
te la region de la diagonal arida que comprende las zonas de America 
del Sur con menos de 600 mm de precipitation anual. En su mapa 
sobre los limites principales de las floras terrestres, Drude (I 890: carta 
I) dibujo los limites entre las regiones con llneas ondulantes para suge- 
rir la ausencia de limites netos, debido a que ensus migraciones incesan- 
tes las plantaspasan de una a otra region, y es un hecho comprobado que 
es imposib/e estab/ecer tineas de demarcation absolutas. 

El botanico aleman Engler (1879, 1882) remarco el factor historico 
al clasificar las 32 regiones en que dividio a las floras del mundo dentro 
de cuatro reinos. Estos eran el reino Extratropical Nordico (las regiones 
templadas y frlas del hemisferio norte), el reino Paleotropical (los tropi- 
cos del viejo mundo), el reino Sudamericano o Neotropical (America 
Central y la mayor parte de America del Sur) y el reino Antiguo Oceanico 
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(las regiones mas australes de America del Sur, Nueva Zelanda, Australia 
y Africa, y las islas de la porcion austral de los oceanos). Segun Engler, el 
origen de cada reino podia remontarse al terciario a partir de diferentes 
elementos florales antiguos: el Artico, el Paleotropical, el Neotropical y el 
elemento del Antiguo Oceano austral. Esta idea sugeria que las floras del 
norte y del sur de la actual Latinoamerica tenian un origen complejo a 
partir de elementos floristicos distintos ya diferenciados en el terciario. 
Esta clasificacion jerarquica, en reinos florales subdivididos en regiones 
(Fig. I), es el esquema que con pocas variaciones mantuvieron otros au- 
tores alemanes (e.g. Diels, 1918; Melchior, 1964), y con poco cambio 
tambien fue adoptado por otros fitogeografos del siglo pasado, comoGood 
(1974), Szafer (1975) y Takhtajan (1978). 

Los zoogeografos clasicamente dividieron el globo en forma similar. 
El trabajo de Sclater (I 858) con base en distribuciones de aves difundio 
una division del globo en seis regiones: Paleartica, Etiopica, Oriental, 
Australiana, Neartica y Neotropical (Fig. I). Este esquema fue aceptado 
por Wallace (1876) como representative de las distribuciones de otros 
grupos de animates, especialmente mamlferos. Para Wallace, las regiones 
biogeograficas dependlan del grupo de animates analizados, pero su ca- 
racterlstica principal siempre era la presencia (o ausencia) de un determi- 
nado genera o familia. En particular, consideraba que los mamlferos eran 
un grupo especialmente adecuado para los analisis biogeograficos porque 
su distribucion se ajustaba mucho a las caracterlsticas fisicas actuates en la 
superficie de la Tierra; su abundancia en depositos del terciario permitia 
tener en cuenta la historia biogeografica pasada de la Tierra y su biota, y 
finalmente, porque en esa epoca eran un grupo lo suficientemente cono- 
cido a niveles sistematicos superiores (genera y familia) a escala mundial 
(Wallace, 1876: 56-57). 

Siguiendo el esquema clasico, los zoogeografos en general consi- 
deraron que America del sur comprendla una sola region, la Neotropical 
(eg. Beaufort, 1951; Darlington, 1957), aunque dividida en una 
subregion Guyano-Brasilena y una Andino-Patagomca (o Chilena, 
Wallace, 1876) (e.g. Sclater, 1858, Wallace, I 876, otras referencias en 
Rapoport, 1968). Sin embargo, no existio umformidad de criterios, y 
los que trabajaron en grupos de invertebrados a veces reconocieron 
una tercera region en el sur del continente similar a la reconocida por 
los botanicos, a la que denominaron Antartandica, Holantartica o 
Araucana (Rapoport, 1968, y autores all! citados). 

Los ultimos 30 anos testimoniaron un renovado interes en revisar 
las grandes regiones biogeograficas del globo al considerar nuevos en- 
foques y programas de investigacion. La incorporacion de informacion 
detallada sobre deriva continental y paleoclimas (e.g. Parrish, 1987), el 
desarrollo de tecnicas moleculares de reconstruccion filogenetica (e.g. 
Chambers etal, 200 I; Swenson y Hill, 2001) y la revolucion concep¬ 
tual promovida por la panbiogeografla y biogeografla cladfstica (Espinosa 
y Llorente, 1993; Morrone etal., 1996; Crisci etal, 2000; Humphries 
2000; Crisci, 2001; Morrone, 2001 a; Nelson y Ladiges, 2001) han per- 
mitido un analisis mas objetivo de las regiones biogeograficas (entendi- 
das como areas de endemismo) y sus areas de transicion (ejemplos en 
Crisci etal, 1991; Morrone, 1996, 2000a,b, 2002; Brown y Lomolino, 

1998; Cox, 2001). Basicamente, la tendencia actual es hacia la elabora- 
cion de esquemas generates de slntesis que permitan la mayor cohe¬ 
rence entre clasificaciones zoogeograficas y fitogeograficas (e.g. Cabre¬ 
ra y Willink, 1980; Cox, 2001; Morrone, 2002). 

Por ejemplo, Cox (2001) propone una clasificacion nueva de los 
reinos florales que resulta mas congruente con la delimitacion clasica en 
regiones de los zoogeografos. Su propuesta extiende el llmite de la flora 
tropical de America del Sur hasta mas alia del extremo sur del continen¬ 
te, porque considera que el gradiente latitudinal de variacion florfstica 
que se reconoce en el continente deriva de una umca paleoflora que se 
diferencio hacia el norte y el suren respuesta a la diferenciacion climatica 
gradual sobre una superficie casi continua de territorio ( i.e. America del 
Sur unida a la Antartida a principios del terciario). La presencia actual de 
taxones de distribucion austral como Nothofagusen el sur del territorio 
no invalidarfa su idea, porque considera que estos constituyen apenas 


unos pocos relictos de distribucion paleantartica (Cox, 2001). Por otro 
lado, con tecnicas moleculares se ha mostrado que algunos taxones 
cogenericos compartidos entre regiones australes pueden ser producto 
de dispersion a larga distancia relativamente reciente (Wardle etal, 2000). 

Morrone (2002) propone un sistema biogeografico unico para 
todos los organismos, a partir de las conclusiones extraldas de tra- 
bajos relativamente recientes en biogeografla cladfstica y panbiogeo¬ 
grafla (referencias en Morrone, 2002). En este sistema la biota del 
mundo se clasifica en tres reinos biogeograficos que sugieren su ori¬ 
gen por su posicion geografica (Fig. 2): (I) Holartico, derivado de la 
antigua biota de Laurasia; (2) Holotropical, derivado de la antigua 
biota de Gondwana oriental; y (3) Austral, derivado de la antigua 
biota del oeste de Gondwana. America del Sur es considerada como 
un area biogeografica compuesta, con una biota austral cercana- 
mente relacionada con la de otras regiones templadas del hemisfe- 
rio sur, y una biota septentrional mas relacionada con los tropicos 
del Viejo Mundo. 


Metodos para identificar areas de endemismo 


En la actualidad al menos existen nueve enfoques y treinta tecni¬ 
cas diferentes en biogeografla historica; muchas de las tecnicas re- 
quieren del reconocimiento explfcito o implfcito de areas de 
endemismo como unidades basicas de estudio (Crisci et at, 2000). 
Con frecuencia se considera que una delimitacion optima de areas de 
endemismo deberia resultar en un conjunto de areas que reflejara 
adecuadamente las relaciones biogeograficas de todos los elementos 
de su biota a traves de una historia unica; esto es, una delimitacion 
que —idealmente— permitiese reconstruir la historia de relaciones 
biogeograficas entre las areas maximizando los eventos de vicarianza 
y minimizando aquellas incongruencias que pudieran deberse a even¬ 
tos de dispersion (e.g. Linder, 2001 para una discusion). Esto ayuda a 
comprender por que es motivo actual de controversia la definicion de 
areas de endemismo y su delimitacion correcta (revisiones y discu¬ 
sion en Espinosa y Llorente, 1993; Morrone etal, 1996; Morrone y 
Crisci, 1995; Crisci et al, 2000; Crisci, 2001). 

En este trabajo, fundamentalmente nos centraremos en recapitular 
aquellas tecnicas que pueden utilizarse para la delimitacion de areas de 
endemismo y que -segun nuestra opinion- ofrecen la mayor posibilidad 
de articulacion conceptual y metodologica con los metodos empleados 
en ecologla descritos en la seccion siguiente; estas son: el analisis de par- 
simonia de endemismos basado en cuadriculas (Morrone, 1994; ver Cnsci 
et a!., 2000), el analisis panbiogeografico de trazos (Croizat, 1958; ver 



Fig. 2. Esquema biogeografico unico para animates y plantas que divide al mundo en 
tres reinos biogeograficos, propuesto por Morrone (2002). 
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Crisci eta/., 2000) y el criterio de optimalidad para la determinacion de 
areas de endemismo de Szumik eta/. (2002). 

Analisis de parsimonia de endemismos. Morrone (1994) 
propuso extender el analisis de parsimonia de endemismos (PAE) desa- 
rrollado por Rosen (1990) para delimitar areas de endemismo, usando 
cuadriculas como unidades operacionales basicas y empleando conjun- 
tos de cuadrantes agrupados por esta tecnica como base para seleccio- 
nar las especies que delimitan a dichas areas (ejemplos de trabajos apli- 
cando PAE se encuentran en Crisci eta/., 2000). Basicamente, el meto- 
do consiste en los siguientes pasos: 

1. Cuadricular un mapa de la region a analizar, considerando sola- 
mente aquellos cuadrantes donde se registra al menos una localidad de 
recoleccion de una especie, 

2. Construir una matriz de datos, donde las columnas representan 
las especies y las filas representan los cuadrantes. Registrar la presencia 
(I) o ausencia (0) de cada especie en cada uno de los cuadrantes de 
estudio. Un cuadrante hipotetico codificado como 0 para todas las co¬ 
lumnas se agrega para enraizar el arbol. 

3. Aplicar un analisis de parsimonia sobre la matriz de datos. 

4. Delimitar los grupos de cuadrantes defimdos por al menos dos 
especies (— 'sinapomorflas'). 

5. Superponer los grupos delimitados en el cladograma sobre los 
cuadrantes y representar en un mapa las especies endemicas de cada 
grupo de cuadrantes para delinear los Ifmites de cada area. 

Para este analisis todas las especies se utilizan en forma equivalente, 

i.e. las especies de distribucion geografica restringida contribuyen al anali¬ 
sis con el mismo peso que las especies ampliamente distribuidas. Morrone 
(1994) sugirio utilizar el arbol de consenso estricto, que preserva el agru- 
pamiento mas robusto de cuadriculas, cuando la superposicion de la dis¬ 
tribucion geografica de especies ampliamente distribuidas pudiera gene- 
rar como resultado del analisis muchos cladogramas igualmente parsi- 
momosos. Sin embargo, Linder (2001) introdujo una modificacion al 
metodo argumentando que las especies ampliamente distribuidas dentro 
del area de estudio pueden complicar la identificacion de centros de 
endemismo por introducir homoplasia en el conjunto de datos, Por lo 
tanto, propuso ponderar por distintos criterios la distribucion geografica 
de las especies de acuerdo con su extension geografica {i.e. numero de 
cuadrantes ocupadas). 

El analisis de parsimonia de endemismos (en la version de Morrone, 
1994 o modificado por Linder, 2001) permite revelar la estructura je- 
rarquica de los datos al igual que los metodos de agrupamiento jerar- 
quico (dendrogramas) aplicados en ecologfa (seccion siguiente). Sin 
embargo, ambos enfoques comparten la desventaja de no tener en 
cuenta la estructura espacial de los datos en el analisis, i.e. la localizacion 
espacial de las especies y la contiguidad espacial entre las celdas no son 
propiedades explicitamente consideradas a priori del analisis. Szumik et 
al. (2002) explican las consecuencias negativas que estotrae aparejado, 
dado que las especies que aparecen como 'sinapomorfias' de un con- 
junto dado de celdas tambien pueden aparecer como sinapomorfias de 
muchos otros que no estan estrechamente relacionados y son geogra- 
ficamente distantes, violando asf el requisite principal para una defini- 
cion de endemicidad. La consecuencia mas inmediata es que no todos 
los agrupamientos construidos por PAE podrian ser verdaderas areas 
de endemismo. Aunque contar el numero de especies endemicas en 
los distintos agrupamientos de celdas es un criterio que podria utilizarse 
para evaluar los resultados, este deberia emplearse para seleccionar 
entre todas las posibles combinaciones de celdas y no solo para aque¬ 
llos agrupamientos aparentes en un dendrograma o cladograma (para 
una discusion mas extensa de estas y otras desventajas consultar Szumik 
eta/.. 2002). 

Analisis de trazos. La panbiogeografia (Croizat, 1958; tambien 
Craw, 1990; Morrone y Crisci, 1990; Espinosa y Llorente, 1993; 
Morrone y Crisci, 1995; Morrone eta/., 1996; Crisci eta/, 2000; Crisci, 


2001; Grehan, 2001) es un metodo grafico de analisis de las areas de 
distribucion geografica de las especies. A diferencia del metodo descrito 
antenormente, es un enfoque espacialmente explicito que reconoce la 
necesidad de comprender el papel de la localidad' y lugar' en la historia 
de la vida como precondicion fundamental a cualquier analisis (discu¬ 
sion en Crisci, 2001). El analisis panbiogeografico de trazos mvolucra 
los siguientes pasos: 

1. Construir un trazo individual para cada taxon estudiado (eg. espe¬ 
cies, generos, o familias); el trazo representa las coordenadas geograficas 
del taxon en el espacio, i.e. el lugar geografico donde ocurre la evolucion 
de dicho taxon. Operativamente, se representa como una linea que co- 
necta las localidades de recoleccion disyuntas del taxon considerado. En 
general, se construye dibujando un arbol de distances mfnimas entre to¬ 
das las localidades de recoleccion de cada taxon considerado. 

2. Los trazos individuates deben orientarse de acuerdo con la pre¬ 
sencia de cuencas oceanicas que el trazo cruza o circunscribe. Estas 
representan las lineas de base que permiten diagnosticar homologfa 
biogeografica para el grupo bajo estudio. Tambien pueden utilizarse otros 
criterios adicionales para orientar los trazos, como el concepto de cen¬ 
tra de masa (i.e. el trazo se orienta desde un centro de alta diversidad 
genetica, taxonomica o morfologica para el grupo de estudio hacia una 
region de menor diversidad) o la filogema (i.e. el trazo se orienta desde 
el taxon mas primitivo al mas evolucionado). 

3. Cuando un conjunto de trazos individuates para varios grupos 
taxonomicos comparten la misma Ifnea de base {i.e. se orientan de la 
misma manera), define un trazo generalizado. El trazo generalizado re¬ 
presenta una biota ancestral fragmentada por eventos fisicos o geologicos. 

4. En aquellas regiones geograficas donde se superponen dos o mas 
trazos generalizados se reconocen nodos. Estos constituyen zonas de 
transicion biogeografica, interpretados como el lugar donde los frag- 
mentos remanentes de dos o mas biotas ancestrales diferentes se po- 
nen en contacto. 

El concepto de trazo generalizado en parte es analogable al de 
area de endemismo, dado que el mismo resulta de la superposicion 
de dos o mas trazos individuates (eg. Morrone, 1996, 2000a,b, 
2001a,b; Crisci et a/., 2000). Sin embargo, cabe enfatizar que el 
concepto de trazo generalizado es mas restrictivo que el de area de 
endemismo, dado que la simple congruencia geografica no es un 
requisito suficiente para adjudicar varios trazos individuates a un mis¬ 
mo trazo generalizado; para esto, los trazos individuates ademas 
deben estar orientados de la misma manera y deben compartir la 
misma Ifnea de base. En sentido estricto, los trazos generalizados se 
interpretan como fragmentos vicariantes de regiones biogeograficas 
o areas de endemismo existentes en el pasado pero que, actual- 
mente, se corresponden con cuencas oceanicas u otros atributos 
fisiograficos de la tierra que pueden haber actuado como eventos 
de vicarianza. Por lo tanto, las clasificaciones biogeograficas resul- 
tantes de un analisis panbiogeografico de trazos pueden ser com- 
pletamente diferentes de los esquemas establecidos en la biogeograffa 
clasica. Las divisiones panbiogeograficas se basan en un concepto 
relacional de espacio que sintetiza las regiones biogeograficas y sus 
elementos en un unico concepto (Fig. 3). Puede darse el caso de 
varios taxones que, segun clasificaciones biogeograficas clasicas son 
reconocidos como elementos de distintas regiones, se constituyen 
miembro de la misma region panbiogeografica. Inversamente, el 
analisis panbiogeografico puede ser util para revelar la naturaleza 
compleja de algunas areas que habiendo sido consideradas previa- 
mente como areas de endemismo {eg. Nueva Zelanda ha sido con- 
siderada como una region o subregion biogeografica en distintas cla¬ 
sificaciones) representan zonas dinamicas de fusion biogeografica 
donde confluyen varias entidades historicas, cada una asociada con 
una cuenca oceanica particular (Craw, I 990). 

Criterio de optimalidad para la determinacion de areas 
de endemismo. Recientemente, Szumik et a! (2002) propusieron 
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Fig. 3. Relaciones de los continentes segun Croizat (1958). Las lineas rayadas arriba y 
abajo del mapa representan trazos generalizados (transartico y transantartico). De izquier- 
da a derecha, a: trazo transatlantico, b: trazo translndico y c: trazo transpacrfco. Los 
numeros I a 5 indican la posicion de nodos donde los trazos generalizados se intersectan. 

un metodo espacialmente explicito, que tiene en cuenta la posicion es- 
pacial de las especies en el area de estudio, para identificar entre todas 
las combinaciones posibles de cuadrantes, aquella/s combinacion(es) 
cuyos llmites delimitan un area de endemismo de manera mas optima, 
de acuerdo con un puntaje determinado por el numero de especies 
endemicas presentes en dicha combinacion. Basicamente, el metodo 
consta de los siguientes pasos: 

1. Cuadricular un mapa de la region a analizar, considerando solo 
aquellos cuadrantes donde se registra al menos una localidad de reco- 
leccion de una especie. 

2. Construir una matriz de datos, donde las columnas representan las 
especies y las filas representan los cuadrantes. Registrar la presencia (I) o 
ausencia (0) de cada especie en cada una de las cuadriculas de estudio. 

3. Establecer algun criterio para definir endemicidad. Szumik et al. 
(2002) proponen cuatro criterios, que van desde asumir un criterio es- 
tncto de endemismo con maxima congruencia geografica entre las es¬ 
pecies en el area de estudio, hasta aquellos mas laxos que permiten 
cierto nivel de incongruencia, 

4. Evaluar todas las combinaciones posibles de celdas contiguas en 
la cuadricula y asignar a cada conjunto un ‘puntaje de endemicidad', 
contando el numero de especies endemicas presentes en el conjunto 
de acuerdo con alguno de los cuatro criterios establecidos a priori: 

Criterio I: supone que la distribucion de una especie debe ajustar- 
se perfectamente al area seleccionada para contribuir al puntaje. 

Criterio 2: igual al anterior, pero 'permite' que el area de distribu¬ 
cion de la especie se extienda a alguna celdafuera del area, siempre y 
cuando esta sea adyacente al area en cuestion. De esta manera, todas 
las especies que contribuyen al puntaje no tienen necesariamente iden- 
tica distribucion. 

Criterio 3: igual al anterior, pero permitiendo que dos celdas adya- 
centes difieran en su composicion espedfica. 

Criterio 4: no es necesario que todas las especies esten presentes 
en cada una de las celdas que constituyen un area de endemismo. Una 
especie puede contribuir al puntaje de endemicidad si tiene una distri¬ 
bucion geografica equitativa dentro del area analizada, aun cuando pue- 
da estar ausente en algunas celdas del conjunto analizado debido a es- 
fuerzo de recoleccion pobre, o haberse extinguido localmente (para 
una descripcion formal y detallada de los cuatro criterios, consultar Szumik 
etai. 2002). 

5. Los conjuntos de celdas que resultaran con mayor puntaje de 
endemismo son considerados para definir areas de endemismo' den¬ 
tro del area de estudio. 

El criterio de optimalidad de Szumik etai. (2002) es susceptible de 
ser mejorado en el futuro para mcluir otros aspectos de la distribucion 
geografica de las especies, as! como de las areas a investigar. Actual- 
mente, el metodo se halla en etapas iniciales de desarrollo y varios tra- 
bajos relacionados dentro la misma linea conceptual se llevan a cabo 
por los mismos autores. 


Metodos para el analisis de zonas de transition 


Existen varios estimadores y metodos para la localizacion y exten¬ 
sion delastransiciones biogeograficas en ecologla (consultar e.g. Williams 
etai., 1999, para una revision y discusion de las potencialidades y limita- 
ciones de cada uno). En este trabajo nos centraremos en mostrar la 
utilidad del analisis de la variacion espacial de los distintos componentes 
de la diversidad de especies (diversidad alfa y beta, sensu Whittaker, 

1972). Ejemplificaremos algunos de los diversos Indices disponibles para 
estimar la diversidad y dos de los metodos para comparar dichos esti¬ 
madores a partir de datos espacialmente estructurados; en particular, 
discutiremos las potencialidades de las tecnicas de (I) comparacion por 
el metodo de la vecindad de cuadrantes (tambien llamados ‘Indices de 
vecindad': Williams etai., 1999), y (2) agrupamiento jerarquico (uso de 
dendrogramas) para identificar, asociar o caracterizar la extension y fuerza 
de las zonas de transicion biogeograficas. 

Estimadores de los componentes de la diversidad de 
especies a distintas escalas. A escala local, dentro de comunida- 
des, localidades o sitios de muestreo, la diversidad de especies frecuen- 
temente se estima por simple conteo de entidades taxonomicas. Cuan¬ 
do la distribucion geografica de las especies ha sido archivada en forma 
de datos de presencia (I)/ ausencia (0) en cada una de Is cuadrantes de 
una cuadricula superpuesta a un mapa de base de la region estudiada, 
es posible estimar la riqueza de especies por cuadrante contando sim- 
plemente el numero de especies coexistentes en cada una. En la prac- 
tica, esta medida puede considerarse una estimacion de la diversidad 
alfa {sensu Whittaker, 1972) si se asume -en sentido amplio- que cada 
cuadricula representa la 'escala local'. A escala regional, el recambio o 
remplazo de especies entre unidades de muestreo o cuadriculas de un 
mapa grillado (= diversidad beta, sensu Whittaker, 1972) suele estimar- 
se a partir de Indices que cuantifican el grado de diferenciacion o, alter- 
nativamente, la similitud entre los sitios de estudios {e.g. Wilson y Shmida, 
1984; Magurran, 1988; Gaston y Blackburn, 2000; Vellend, 2001). 

Algunos de los Indices que cuantifican el grado de diferenciacion 
entre cuadrantes de un mapa cuadriculado derivan de la relacion mate- 
matica de Whittaker; esta expresa el cociente entre el numero total de 
especies en el areade estudio (diversidad gamma) y el numero prome- 
dio de especies en cada localidad dentro del area de estudio (diversidad 
alfa). Por su simplicidad, es uno de los estimadores mas utilizados para 
cuantificar heterogeneidad en la composicion de especies a lo largo de 
gradientes geograficos (Magurran, 1988; Arita y Rodriguez, 2001; 
Murgula y Rojas, 2001). 

La diversidad beta tambien puede estimarse a partir de la aplicacion 
de Indices de (di)similitud y/o su complemento. Mientras que la formula 
de Whittaker (y/o sus derivados, mas abajo) se calcula para el conjunto 
total de cuadrantes simultaneamente, los Indices de similitud se calculan 
para cada par de cuadrantes comparados dentro de una transecta o cua¬ 
dricula bidimensional; por lo comun aplicando formulas matematicas sen- 
cillas sobre los datos de presencia (I)/ ausencia (0) de especies registra- 
dos en cada celda. A menudo se utilizan Indices que consideren relacio¬ 
nes entre el numero de especies compartidas entre ambos cuadrantes 
del par comparado y exclusivas para uno u otro miembro del par; se 
descartan en lo posible estimaciones basadas en ausencias compartidas 
dado que en este caso la similitud entre el par de cuadrantes comparados 
representa un mayor grado de incertidumbre biogeografica -i.e. no es 
posible determinar si la ausencia de la especie x' en la celda 'i' se debe a 
que dicha especie aun no fue todavla recolectada, o existla previamente 
pero se extinguio, o nunca existio en ese lugar. Para una revision de for¬ 
mulas de otros Indices de (dis)imilitud, se recomienda consultar a Crisci y 
Lopez Armengol (1983), Magurran (1988), Pielou (1984) y Murgula y 
Rojas (2001). Aqul citamos dos Indices de similitud muy conocidos: 

El Indice dejaccard, J = a/(a + b + c) 





147 


El indice de Sorensen, S = 2a/(2a + b + c) 

donde: 

a, representa el numero de taxones compartidos entre lasdos mues- 
tras o celdas del par comparado, (1,1); 

b, representa el numero de taxones presentes en la primera mues- 
tra pero ausente en la segunda muestra del par comparado, (1,0); 

c, representa el numero de taxones presentes en la segunda mues¬ 
tra pero ausente en la primera muestra del par comparado (0,1), 

Estos indices expresan la maxima similitud entre pares de muestras 
como I y la minima como 0. 

La selection de indices de similitud o diferenciacion debe ser cuida- 
dosa dado que los resultados dependen fuertemente de la metrica em- 
pleada; algunos indices no resultan utiles para discriminar entre verda- 
dero remplazo espacial de especies y cambios en la composicion de 
especies debidos a ganancias o perdidas. Por lo tanto, es util analizar la 
interaccion entre los patrones espaciales de variacion en la riqueza de 
especies y los estimadores de diversidad beta empleados en cada caso 
(Gaston y Blackburn, 2000; Vellend, 2001). 

Detection y anaJisis de zonas de transition biogeografica: 
Comparacion de estimadores en datos espacialmente 
estructurados. El supuesto implicito para la identification de zonas de 
transicion en el contexto de la ecologia geografica es que las provincias, 
regiones o cualquier otra division biogeografica considerada, en lo intemo 
son relativamente homogeneas, con poco cambio en la estructura de las 
areas de distribucion geografica. La congruence en los patrones de distribu- 
cion de los taxones redunda en una alta similitud biotica entre celdas adya- 
centes dentro la region. Alternativamente, cambios fuertes en la estructura 
de las areas de distnbucion geografica se predicen en las zonas de transi¬ 
cion, que pueden estar representados por fuertes 'gradientes en la riqueza 
de especies', alto remplazo espacial de especies o una combination de 
ambos procesos(Williams eta]., 1999; Linder, 2001). 

Dado que los conceptos de ‘gradiente en la riqueza de especies' y 
de ‘remplazo espacial de especies' defmen una tasa o magnitud de cam¬ 
bio en la riqueza y/o composicion de especies a lo largo de gradientes 
ambientales o espaciales predefmidos, esto implica que metodologi- 
camente el analisis de zonas de transicion biogeografica es un problema 
espacialmente explicito, i.e. implica el reconocimiento de una estructu¬ 
ra espacial en los datos (Vellend, 2001). Una distincion importante en¬ 
tre las familias de metodos disponibles para la identification de zonas de 
transicion depende de la incorporation explfcita de la estructura espa¬ 
cial de los datos, e.g. construction de curvas de similitud-distancia, me¬ 
todos de comparacion porvecindad, o la ausencia detal consideration, 
e.g. aplicacion de tecnicas de clasificacion (Vellend, 2001). 

Por ejemplo, despues de estimar la riqueza de especies por celda 
en un mapa cuadriculado, se pueden construir curvas de nivel 
(=isogramas o isolfneas de riqueza de especies) uniendo con una Ifnea 
de contorno celdas con iguales valores de riqueza de especies y/o apli- 
cando tecnicas geoestadfsticas de interpolation como el 'kriging' o la 
'distancia inversa' (Matheron, 1963; Rossi et ai, 1992). Esto permite 
analizar visualmente las tendencias de variation espacial en la riqueza 
de especies a escala continental teniendo en cuenta la configuration 
espacial de las celdas, a fin de analizar gradientes en la riqueza de espe¬ 
cies (e.g. Simpson, 1964; Rabinovich y Rapoport, 1975; Ruggiero, 1999; 
Dimz-Filho etal., 2002). Si se asume que cualquier variacion en la com¬ 
posicion de especies conlleva a una variacion en la riqueza de especies 
(supuesto no siempre valido) es posible predecir que las zonas donde 
ocurren gradientes acentuados en dicha riqueza estan asociadas a zonas 
de transicion biogeograficas. Asf, los patrones espaciales de variation en la 
riqueza de especies pueden utilizarse para corroborar los Ifmites entre 
regiones biogeograficas previamente establecidas (e.g. Rabinovich y 
Rapoport, 1975). 

Por otra parte, la construccion de curvas de similitud-distancia es 
una de las formas mas sencillas de comparar los indices de similitud 
calculados entre pares de cuadrantes teniendo en cuenta su configura¬ 


tion espacial. AI incorporar la information sobre la position geografica 
de cada cuadrante y estimando la distancia geografica que separa las 
integrantes de cada par comparado, se puede medir la variacion de la 
similitud en funcion de la distancia para visualizar la tasa de cambio en la 
composicion de especies a lo largo de gradientes ambientales (eg. 
Vellend, 2001). 

Varias modificaciones del indice de Whittaker pueden aplicarse so¬ 
bre datos de presencia-ausencia o riqueza de especies espacialmente 
estructurados, i.e. cuando las estimaciones provienen de cuadriculas 
adyacentes ordenadas en transectas lineales (Harrison et a], 1992) o 
de vecindades de cuadriculas adyacentes dentro de una grilla bidi- 
mensional (Williams, 1996). En particular, Harrison etal. (1992) modi- 
fican el indice de Whittaker para aplicarlo a gran escala, sobre una grilla 
con cuadriculas de 50 km x 50 km dispuestas en transectas lineales en 
Gran Bretaria, y formulan dos indices: 

(1) beta-1 = l00[(S/a m J- l]/[C-l] 

(2) beta-2 = l00[(S/a m J- l]/[C-l] 
donde 

S = Numero de especies en una region, 

a = numero promedio de especies por cuadrante en una 

mean r r r 

transecta 

a m i* = n u m ero maximo de especies por cuadrante en una transecta 
C = el numero de cuadrantes en una transecta 
Segun Harrison etal. (1992; tambien Williams, 1996),beta H -1 y be- 
ta H -2 permiten comparar estimaciones de diversidad entre transectos 
de distinta extension, a la vez que beta H -2 reduce el efecto de tenden¬ 
cias debidas a diferencias en la diversidad alfa. Sin embargo, Vellend 
(2001) sugiere la posibilidad de un error logico en estas modificaciones, 
dado que la correction por el tamario de la muestra -division por el 
termino [C-1 ]- solo es posible cuando se conoce la forma de la relation 
entre el numero de especies y el area, que en general no es lineal; por 
otra parte, la segunda modification del (ndice (alfa H -2) no incluye infor¬ 
mation sobre la configuration espacial de los sitios de estudio y por lo 
tanto, de acuerdo con Vellend (2001), no permite reflejar el concepto 
de remplazo espacial de especies. Basandose en simulaciones, Vellend 
(2001) concluye que la formula de Whittaker y sus derivados no miden 
con exactitud el 'remplazo espacial de especies' sino simplemente hete- 
rogeneidad en la composicion de especies. 

Williams (1996) propone otra variante que permite medir el 
remplazo espacial de especies entre conjuntos de nueve celdas vecmas 
dentro de un cuadriculado bidimensional: 

(3) beta -3=1- (a mi /S) 
donde, 

S = es el numero de especies en un conjunto de nueve celdas 
vecinas 

a mj« = es e ' numero maximo de especies por celda en la vecindad 
Este metodo de comparacion por 'vecindad de celdas' considera a 
cada una de las celdas de un mapa cuadriculado, alternativamente, como 
'muestra central' constituyendo una ventana movil que recorre las filas 
sucesivas de la cuadricula, de a una por vez. En cada momenta en que 
una celda del mapa es considerada como ‘muestra central' se estima la 
diversidad beta (beta-3) de acuerdo con la formula (3) o algun otro 
estimador (Williams etal., 1999). 

Una variante dentro de esta familia de metodos 'de vecindad' es el 
aplicado en Ruggiero et ai (1998) y Ruggiero (2001a), resultante de 
una modification de la aplicacion de los indices de 'resistencia ambiental' 
y 'anisotropfa' estimados a partir de la elaboration de mapas equipro- 
babilfsticos (Rapoport, 1975, 1979, 1982). El primer paso para la cons¬ 
truction de un mapa equiprobabilfstico es considerar como 100% la 
riqueza de especies de un punto arbitrario del mapa (=celda) conside- 
rado como 'muestra central'. Luego, se calcula la proporcion de espe¬ 
cies en ese punto central presente en cada una de las restantes celdas 
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del mapa, obteniendo una probabilidad de encontrar una especie pre¬ 
sente en la muestra central en el resto del continente. Las celdas con 
igual probabilidad se unen por lineas de contorno, usualmente por la 
aplicacion de tecnicas geoestadfsticas de interpolation como el 'kriging': 
Matheron (1963) y Rossi etal. (1992). Luego se construye una ventana 
movil que recorre las filas sucesivas de la cuadricula, de a una por vez, 
considerando a cada una de las celdas de un mapa cuadriculado, alternati- 
vamente, como ‘muestra central'. Esto permite construir un mapa equi- 
probabilfstico alrededor de cada celda del mapa. 

Una vez elaborados todos los mapas equiprobabilfsiticos, se estima 
la magnitud de resistencla ambiental (abreviada R ) en cada celda con- 
siderada como 'muestra central', seleccionando el nivel de probabilidad 
del 50% correspondiente para cada mapa. La selection del nivel del 
50% es arbitrario (Rapoport, 1975, 1979, 1982). Midiendo el area 
encerrada por el nivel de probabilidad del 50% (a 50 ), R so se estima como 
R. = I - (a,7a), donde a es el area continental total. Claramente, R,„ 
depende del tamano de las areas de distribucion geografica de todas las 
especies que se registran en la muestra central y la perdida de similitud 
biotica que ocurre desde ese punto al resto de la superficie continental. 
R so puede tomar valores entre 0 (indicando maxima expansion de es¬ 
pecies, y baja perdida de similitud faunlstica con la distancia desde la 
muestra central) y I (maxima resistencia y rapida perdida de similitud 
faunlstica). Una vez obtemdos los valores de R so se unen celdas con 
iguales valores para obtener un mapa de isollneas de contorno de R so . 
La variacion espacial de la resistencia ambiental permite inferir los efec- 
tos de las barreras flsicas o biologicas sobre el tamano de la distribucion 
geografica de las especies. 

La anisotropla en cada celda considerada como 'muestra central' se 
estima usando la longitud del perlmetro del nivel de probabilidad del 
50% (i ) correspondiente para cada mapa. La anisotropla (A so ) para esa 
celda se estima como A 50 = (i 5C /va 50 ) - 3.54, donde va 50 es la ralz cua- 
drada del area cubierta por el nivel de probabilidad del 50% y 3.54 es 
aproximadamente el cociente perlmetro/ cuadricula va $0 para un clrcu- 
lo. A ;o se aproxima a cero cuando las areas de distribucion geografica de 
las especies que habitan la muestra central tienden a ser circulares. Cuan- 
to mas se apartan de la circularidad las areas de distribucion geografica 
de las especies que habitan la muestra central, mas se incrementa la 
anisotropla. Al calcular valores de A 50 para todas las celdas del mapa 
cuadriculado, y unir con una llnea cuadrantes de igual valor es posible 
obtener un mapa de isollneas de contorno de A 5Q . Bajos niveles de 
anisotropla para una determinada localidad o celda del mapa sugieren 
que las especies que habitan ese sitio enfrentan la misma cantidad de 
resistencia ambiental en todas las direcciones desde el centra hacia los 
llmites externos de su distribucion. La presencia de una barrera fisica o 
biologica, que limita la expansion de las especies a lo largo de una di¬ 
mension lineal particular, distorsiona las areas de distribucion geografica 
de las especies que habitan ese punto y esto se refleja en un incremen- 
to en el valor de A 5Q . 

Los Indices de resistencia ambiental y anisotropla son descriptores 
independientes de la geometrla de las areas de distribucion geografica de 
las especies: por ejemplo, una localidad dada puede tener un valor bap 
de anisotropla y, a la vez, puede tener un valor alto de resistencia ambien¬ 
tal. Ambos Indices han probado ser utiles para revelar aquellas caracteris- 
ticas de America del Sur que podrlan representar restricciones mayores 
sobre los efectos ecologicos locales (Ruggiero et al, 1998 y Ruggiero, 
2001). En la ultima section de este capltulo mostraremos como los pa- 
trones espaciales de variacion en R so y A 50 corroboran las grandes divisio- 
nes biogeograficas clasicamente reconocidas en America del Sur. 

Tecnicas de dasificacion y ordenacion. Otra familia de 
metodos comunmente utilizados para identificar zonas de transition 
biogeografica involucra el uso de tecnicas de dasificacion y ordenacion 
(e.g. Sneathy Sokal, l973;CrisciyL6pezArmengol, 1983; Pielou, 1984; 
Murgula y Rojas, 2001). A diferencia de los metodos anteriores, estas 
tecnicas permiten delimitar regiones biogeograficas con base en rela- 


ciones de similitud (o diferencias) en la composition taxonomica entre 
las celdas de un mapa cuadriculado; sin embargo, no tienen en cuenta 
las relaciones espaciales entre las celdas para elucidar dichas relaciones 
(i.e. la contiguidad espacial entre las celdas no es una restriction 
metodologica), aunque a posteriori del analisis puede verificarse si los 
agrupamientos de celdas susceptibles de ser considerados como regio¬ 
nes biogeograficas tienen 'coherencia espacial' (eg. McLaughlin, 1992; 
Horta et al., 2000; Linder, 2001). 

En forma practica, los datos de presencia( I)/ ausencia (0) de espe¬ 
cies registrados en cada una de los cuadrantes se utilizan para calcular 
cualquiera de los Indices de similitud, para todos los pares posibles de 
cuadrantes. Los resultados pueden ordenarse en forma tabular para 
constituir una matriz de similitud donde los cuadrantes, en un mismo 
orden, ocupan tanto las filas como las columnas y la diagonal principal 
corresponde a cada cuadrante comparado consigo mismo (maxima si¬ 
militud) (Crisci y Lopez Armengol, 1983). Existe una amplia variedad de 
tecnicas de analisis de agrupamiento para analizar y sintetizar la informa- 
cion contenida en las matrices de similitud a fin de elucidar las relaciones 
entre la totalidad de las cuadriculas del mapa (Sneath y Sokal, 1973; 
Crisci y Lopez Armengol, 1983; Pielou, 1984). Son muy conocidas las 
tecnicas de agrupamiento jerarquico cuyos resultados se representan 
graficamente por medio de un diagrama arborescente llamado 
dendrograma. Este muestra celdas o conjuntos de celdas agrupadas en 
conjuntos anidados (=‘clusters') a distintos niveles de similitud o distan¬ 
cia. Cuando se aplican tecnicas aglomerativas se parte de n celdas sepa- 
radas que se agrupan en subconjuntos sucesivos hasta llegar finalmente 
a un unico conjunto de n celdas; en este caso bs agrupamientos de 
celdas resultantes maximizan la similitud en la composicion de especies. 
En cambio, las tecnicas divisivas parten de un unico conjunto de n celdas 
para dividirlo sucesivamente en subconjuntos; en este caso, los 
agrupamientos reflejan diferentes tendencias en la distribucion geografi¬ 
ca de las especies {eg. Williams etal., 1999; Linder, 2001). Ambas tec¬ 
nicas resultan en agrupamientos de cuadriculas susceptibles de ser con¬ 
siderados como divisiones biogeograficas. Pero, en sentido estricto, so- 
lamente definen divisiones biogeograficas aquellos agrupamientos que 
son corroborados a posteriori como areas de endemismo, i.e. que son 
sustentados por al menos dos taxones endemicos pertenecientes a di¬ 
ferentes dados o linajes {eg. Linder, 2001). 

Los limites entre las divisiones biogeograficas constituidas por me¬ 
todos de agrupamiento jerarquico necesariamente aparentan serabrup- 
tos dado que cada cuadrante del mapa cuadriculado queda clasificada 
dentro de un unico conjunto, i.e. no puede pertenecer simultaneamente 
a dos regiones. Sin embargo, cuando se utilizan tecnicas divisivas -como 
en Williams etal. { 1999)- se puede examinar la contribucion neta de los 
gradientes en la riqueza de especies y el remplazo espacial de especies 
en las zonas de transicion. Al examinar el cociente entre la riqueza de 
especies de cadagrupo ‘hermano 1 de cuadrantes, en cada division del 
dendrograma, se obtiene informacion acerca del grado de simetrfa en 
las distribuciones preferenciales de las especies entre las dos divisiones 
biogeograficas. Asf, si el cociente es cercano a I la zona de transicion 
entre ambas regiones se caracteriza por un remplazo espacial de espe¬ 
cies, en cambio si el cociente se aleja de I, la transicion se corresponde 
con un gradiente en la riqueza de especies (Williams et at.. 1999) 


La linea subtropical en America del Sur 


Las regiones bioticas principales que actualmente se distinguen en 
America del Sur y la position y amplitud de las zonas de transicion entre 
ellas, son el resultado de una interaction espacial y temporal compleja 
entre caracteristicas climaticas y geomorfologicas contemporaneas y fe- 
nomenos ocurridos en el pasado. La historia biogeografica de America 
del Sur esta muy ligada a los eventos geologicos y paleoclimaticos que 
tuvieron lugar principalmente desde fines del cretacico y a traves del 
terciario hasta la actualidad, cuando se originaron y diversificaron la mayor 



parte de las familias de angiospermas, mamfferos y aves actuates; revi- 
siones mayores de la historia de la biota en relacion con estos eventos 
se encuentran en Raven y Axelrod (1974), Solbrig (1978), Simpson 
(1983), Shmida (1985), Parrish (1987), Pascual y Ortiz-Jaureguizar 
(1990), Romero (1993), Arroyo et at. (1996), Hinojosa y Villagran 
(1997), Poulin et al. (2002); tambien figura 4. 

En este trabajo discutiremos algunos aspectos relevantes al tema, cen- 
trandonos en una pregunta, formulada y tratada extensamente por Rapoport 
(1968), pero que todavfa tiene vigencia: (Hasta donde llega exactamente la 
influence tropicaI en America del Sur? o, dicho en otras palabras, (donde se 
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ubica elltmite austral de la region Neotropical?N\anca h ubo coincidences en 
la localization de dicho Ifmite, denominado 'linea subtropical' por algunos 
autores (Rapoport, 1968). En general, los fitogeografos siguieron la tradi¬ 
tion de Engler, delimitando la transition entre la region florfstica (o reino) 
Neotropical y la region (o reino) Antartico; los zoogeografos siguieron a 
Wallace y Sclater y distinguieron la transition entre la subregion Neotropical 
y la Andina (Fig. I). Sin embargo, un analisis mas detallado del problema 
muestra amplias discrepancias segun el autor considerado. 

Engler (1879, I 882) y la escuela alemana limitaron el reino Antartico 
al extremo sudoeste del continente, donde se encuentran los bosques 


5 1 ' O (%o) 



Eventos clim&ticos y ambientales 


• Climax del intercambio bibtico interamer. 
| Hielo en la Antertida occidental 

• Aridez en la Patagonia 

| Hielo en la Antdrtida oriental 

I Cptimo climatico del mioceno medio 


| Calentamiento del oligoceno tardio 

I Apertura del Pasaje de Drake 
I Glaciacidn del oligoceno 


= | Aparicidn de hielo 



5 ] | Optimo climatico del eoceno temprano 


Climas caiidos a templados y 
preponderance de bosques 


Fig. 4. Principales eventos dimaticos y ambientales durante el Terciario en America del Sur. Representacion esquematica del registro del isotopo de oxigeno (a IB 0) que provee 
una estimacion de las vanaciones de temperatura en latitudes altas (redibujado de Poulin et al., 2002). La transicion entre el cretacico y el terciario (65 Ma) fue una epoca de gran 
estabilidad, quietud dimatica y temperaturas globales calidas (Parrish, 1987). En esta epoca, gran parte de las familias de angiospermas actuales ya se habian establecido. A pnncipios 
del eoceno (aprox. 50 Ma), el optimo climatico del terciano coincide con el origen y diversificacion de muchos generos de plantas tropicales, y la formacion de una flora mixta con 
elementos tropicales y templados en el sur (Romero, 1993). Al final del eoceno (ca. 36 Ma), comenzo un cido de clima mas frio relacionado con la apertura del pasaje de Drake 
y la formacion de la Corriente Circumpolar Antartica (Poulin et al., 2002). La zonacion dimatica comenzo a marcarse con la presencia de aridez en latitudes subtropicales. Esto se 
reflejo en el remplazo de la paleoflora mixta por elementos templados en el extremo sur (Romero, 1993; Parrish, 1987). A partir de mediados del mioceno (ca 15 Ma.) hubo 
importantes glaciaciones en la Antartida que condujeron a un proceso de deterioro climatico progresivo, acentuandose el gradiente termico e incrementandose las condiciones de 
frio y aridez. Esto produjo cambios sustanciales en la composicion de la biota de Amenca del Sur. 













150 


templados de Nothofagus. En cambio, Good (1974) trazo el llmite aproxi- 
madamente a los 40°S, incluyendo en el reinoAntarticotoda la Patagonia. 
Takhtajan (1978) extendio la frontera hacia el norte, hasta cerca de los 
30°S, para abarcar tambien toda la zona subtropical del centro de Ar¬ 
gentina, el Uruguay y el sur de Brasil (Fig. 5). Wallace (1876) trazo su 
linea desde Ecuador hasta el sur de Brasil casi a la altura del tropico, 
siguiendo aproximadamente el curso de la linea de Sclater (1858); en 
cambio, Mello-Leitao y Ringuelet la corrieron hacia el sur (Rapoport, 

1968 y Fig. 5). Cabrera y Willink (1980) siguieron la tradicion botanica 
para establecer los limites entre las dos regiones, Antartica y Neotropical, 
pero reconocieron los limites de varios dominios de la tradicion zoolo- 
gica, como el Andino-Patagonico y el Amazonico (Fig. 5). 

Un analisis de los patrones espaciales de variacion en la resistencia 
ambiental (R M ) y anisotropia (A 50 ) basado en la distribucion geografica 
de especies de mamiferos (N = 577; Ruggiero et a/., 1998 y Fig. 6) 
ayuda a comprender el origen de las discrepancias entre los distintos 
autores. Los patrones espaciales de R 50 y A^ emergen de un analisis 
objetivo y cuantitativo de las areas de distribucion geografica de las es¬ 
pecies, a partir de la aplicacion de tecnicas de tradicion ecologica, que 
no involucran el supuesto a priori de reconocer la 'singularidad' 
( = endemicidad) de ciertas especies en ciertas areas. Todas las especies 
se consideran equivalentes en el analisis, y en este sentido el enfoque 
puede considerarse 'neutral' (Hubbell, 2001). Este tipo de analisis tam¬ 
bien difiere del enfoque conceptual que en biogeografla cladistica per- 
mite defimr relaciones jerarquicas entre distintas areas de endemismo 
(Morrone y Crisci, 1995; Crisci et aL, 2000; Crisci, 2001). 

A pesar de la simplicidad del enfoque, el esquema biogeografico 
producido por los patrones espaciales de variacion en la resistencia 
ambiental (R 50 ) es consistente con la mayoria de las clasificaciones 
zoogeograficas clasicas propuestas para el continente. La similitud mas 
notoria es la coincidencia entre la region de mayor cambio en los valo- 
res de R y la separacion entre las subregiones Guyano-Brasileha y 
Andino-Patagonica y/o reinos o dominios propuesta por varios autores 
(comparar Figs. 5 y 6). Los patrones de variacion en la resistencia am¬ 
biental y anisotropia (R so y A 5Q ) cuantifican lo que Wallace (1876) descri¬ 
be como... uniformidad notoria de ia vda animat sobre todas /as porciones 
continenta/es tropicales de America del Sur... donde ... aim tos Andes no 
parecen formaruna barrera como ha s/do supuesto, con ta mayon'a de los 


generosencontradosa ambos lados. Wallace (1876) argumento que era im- 
posible dividir las porciones tropicales del continente en subdivisiones 
zoogeograficas mas finas, aunque recordo que Sclater, Salvin y Newton 
reconocieron tres subdivisiones para aves (Brasilica, Amazonica y Colom- 
biana). Sugestivamente, el mapa de isolineas de permite reconocer 
aproximadamente las mismas tres subdivisiones para mamiferos (Fig. 6). 

Tal como fue sugerido por Ringuelet (1961), la separacion entre las 
dos subregiones no es meramente una linea, sino una region en si mis- 
ma. La mayoria de las lineas subtropicales dibujadas en la figura 5 y ana- 
lizadas por Rapoport (1968) coinciden con zonas de cambio en el 
gradiente de resistencia ambiental y anisotropia (comparar Figs. 5 y 6). 
Al menos para el caso de la fauna de mamiferos sudamericanos el limite 
entre las subregiones Guyano-Brasileha y Andino-Patagonica puede idea- 
lizarse como una region comprendida entre la linea de Wallace al norte 
y la de Mello-Leitao (o Morrone) al sur. 

Los patrones de variacion espacial en A $0 indican un patron de picos 
en coincidencia con el limite entre las dos subregiones biogeograficas 
(Fig. 6). Esto indica grandes distorsiones en las distribuciones geografi- 
cas de las especies sobre la zona de transicion, que podrian estar deter- 
minadas por causas historicas y ecologicas. Sugestivamente, esta area 
de rapido cambio en las areas de distribucion geografica de las especies, 
al igual que todas las lineas de transicion entre las principales regiones 
biogeograficas (o reinos) previamente reconocidas en America del Sur 
por distintos autores (Figs. 5 y 6), en su mayoria se acercan a la diagonal 
arida que marco Drude (1890) como zona de transicion entre regiones 
floristicas, con precipitaciones menores a 600 mm (Shmida, 1987) (Fig. 
5, centro). 

Esta diagonal incluye un regimen climatico templado-frio al sudoes- 
te (la zona Andino Patagonica) y uno subtropical o templado-calido al 
noreste (la zona Chaquena), y probablemente ha sido una barrera mas 
o menos marcada entre la biota higrofila de America del Sur septentrio¬ 
nal y la de America del Sur austral, por lo menos desde el oligoceno o 
mediados del terciario, es decir, desde hace mas de 30 millones de ahos 
(Parrish 1987) (Fig. 4). A fines del oligoceno hubo un aumento relativo de 
la temperatura hasta la mitad del mioceno (aproximadamente 15 Ma), y a 
partir de alii comenzo un gran ciclo de deterioro climatico que condujo a 
una maxima aridez, clima mas frio y mayor heterogeneidad ambiental, Se 
formaron extensas glaciaciones en la Antartida, que determinaron un 
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Fig. 5. Limites entre regiones (izquierda), reinos (centro) y dominios biogeograficos (derecha) propuestos por diversos autores para Amenca del Sur. En gris se representan zonas 
con precipitaciones menores a 600 mm. 
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Fig. 6. Patrones espaciales de variacion en la resistencia ambiental.R^, (izquierda) y anisotropia (derecha), obtemdos a partir de datos de distribucwn de 577 especies de rrwnferos. Los 
valores de R^ yA^se obtuvieron a partir de la isolnea del 0.5 de cada uno de los mapas equiprobabilisticos calailados sobre el mapa base del continente (redbupdo de Ruggiero etal., 1998). 


gradiente termico marcado entre el polo sur y el ecuador. A partir de esa 
epocase desarrollo el sistema actual de vientos y correntes mamas, y la 
elevacon de los Andes comenzo a detener los vientos y las lluvias y a 
producr climas deserticos a sotavento de la Cordillera. Al final del tercia- 
rb se produjo la extensbn maxima de la diagonal arida que actualmente 
recorre America del Sur del noroeste al sudeste del continente (Solbrig, 
1978; Shmida 1987). La consecuencia de este proceso de deterbro 
climatbo en el sur del continente sudamercano fue laocurrenciadegran- 
des extincbnes locales de laflorade orgen tropical y sustanciales cambios 
en la composicbn de la fauna asociada (e.g. Pascual y Ortiz Jaureguizar, 

1990), lo que llevo a la preponderance de una bbta de origen endemico, 
austral y andino con aportes del elemento boreal luego de la ascensbn 
del istmo de Panama que unio a America del Norte con America del Sur 
haciafries del terciarb (Hinojosa y Villagran, 1997; Villagran e Hinojosa, 
1997; Aizen y Ezcurra 1998). 

La diagonal arida puede considerarse una barrera presente y pasa- 
daala expansbn de laflora neotropical higrofila (y su fauna asociada) en 
perbdos climaticos mas calidos, y una barrera presente y pasada a la 
expansbn de laflora Antartba higrofila en perbdos mas frfos. Por otro 
lado, es una zona donde una flora xerofila (y su fauna asociada) pudie- 
ron desarrollarse y diversify arse a traves del tiempo. Los picos de 
anisotropia (A so ) indicatives de cambbs notables en la estructura de las 
areas de distribution geografea de las especes de mamfferos en esa 
regbn (Fig. 6), podrlan reflejar alguna clase de ‘efecto de intereferencia 
faunlstba' sobre las areas de distribution geografica de las especies. Este 
efecto podrla resultar cuando las especies que habitan la mitad septen- 
trbnal del conthente se encuentran con las especies que habitan la 
mitad austral. El efecto final serfa la existencia de zonas de penetration 
local de una fauna por la otra 'escurriendo' las areas de distribution 
geografica de los taxones que se pierden en la transition. 

Se hasugerido que cuando el cociente perfmetro/ superficie de las 
areas de distrbucion geografica de las especies se incrementa, la estocas- 


ticidad demografea y ambiental se hace mas importante para determi- 
nar la longevidad de las poblaciones; compresbnes y distorsiones en las 
areas de distribution geografica tienden a estar acompanados por un 
decrecimiento en la abundancia de las poblacbnes, que se hacen mas 
vulnerables al efecto de disturbbs deleteros, mucho mas fuertemente 
en los bordes de tales areas (Soule y Simberloff, 1986; Graves, 1988). 
En consecuencia, desde el punto de vista historico y ecologico, esfuer- 
zos futures para delimitar regbnes y zonas de transicion biogeografea 
en America del Sur nodeben consderarse como una forma 'antigua' de 
hacer biogeografia. Los Ifmites entre grandes unidades bbgeografcas 
son mucho mas que una Ifnea estatba dibujada sobre la superficie de un 
mapa para indicar cambios en la composbion faunfstba; potencialmen- 
te representan zonas de intensas interaccbnes faunfsticas y dinamicas 
poblacionales a gran escala que requieren de analisis mas intensivos y 
extensivos en el campo de la biogeografia ecologica e historica. 


Consideraciones finales 


Tanto la biogeografia historica como la ecologica han abordado el 
problema de identificar areas de endemismo y sus zonas de transicion. 
Sin embargo, por razones que principalmente tienen que ver con la hs- 
toria de desarrollo de ambas subdisciplinas, los analisis se realizaron desde 
marcos conceptuales distintos, en forma separada, y con poca comuni- 
cacion e intercambio de ideas. En general, los bbgeografos historicos 
siempre estan mas interesados en delimitar e identificar cuaHtativamente 
las areas que con mayor probabilidad pueden considerarse areas de 
endemismo, sin prestar demasiada atencion a los fenomenos ecologicos 
que ocurren en las zonas de transicion. La naturaleza cualitativa ultima 
de este tipo analisis se mantiene aun cuando se apliquen algoritmos 
cuantitativos para distinguir entre conjuntos de celdas de un mapa cua- 
driculado que con mayor (o menor) probabilidad pueden considerarse 
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areas de endemismo (e.g. calculando un puntaje de endemicidad para 
cada agrupamiento de celdas: Szumik etal. [2002], o aplicando tecnicas 
deagrupamientojerarquico:Morrone[l994], Linder[2001]). Indepen- 
dentementede latecnica, el objetivo final en todos estos casos es distin- 
guir unidades discretas (=areas de endemismo) dentro de una 'matriz' 
de extension mayor (=area de estudo). 

Los ecologos, por otra parte, ponen mayor enfasis en analizar cuan- 
titativamente\os patrones espaciales en la distribucion geografica de las es¬ 
pecies asociados con gradentes ambientales, i.e. variacion en lariquezade 
especies, y cambbs en la estructura (forma y tamano) de las areas de distri¬ 
bucion geografica asociadas a cambbs en la composition especffica. En ge¬ 
neral, la vanacbn espacial en esos atributos se idealiza como una variable 
respuesta de tipo continua (eg. numero de especies, valores de drversidad 
beta), y el enfasis esta puesto en identificar aquellas variables ambientales 
que son clave para entender dicha variacion, vale decir, que explican una 
proporcbn sgnificatva de la variacion. Solo secundariamente algunos estu- 
dbs han relaconado cambbs abruptos en los patrones observados con la 
natcraleza 'dscreta' de la matriz continental subyacente, determinada por 
la regbnalizacbn del globo en grandes unidades biogeograficas (ejemplos 
en Williams, 1996; Moirelle y Ezcurra, 1997; Ruggiero eta!., 1998). 

A pesar de estas diferencias fundamentals, en este trabajo mostra- 
mos varias lineas de evidencia que sugeren las ventajas que potencial- 
mente traerfa acrecentar la comunicacion e intercambio de ideas a traves 
de programas conjuntos de investigation. La recapitulation de tecnicas 
empleadas en biogeografla historica y ecologba muestra que ambas 
subdisciplmas enfrentan varbs problemas metodologicos comunes; en 
particular, tanto para la bentifcacbn de areas de endemismo y el analisis 
de las zonas de transicbn entre ellas, es clave la necesidad de considerar 
explfcitamente en los analisis la 'estructura espacial de los datos' (= locali- 
zacion espacial de los taxones) como un atributo inherente al sistema de 
estudio y la naturalezaescala-dependiente de los resultados en la medida 
en que ambos enfoques utilizan muy frecuentemente mapas cuadricula- 
dos. En este capftulo mostramos como distintos autores han elaborado 
distintas propuestas para resolver (o al menos considerar) el efecto de 
estos factores sobre los analisis. Pero estos problemas metodologicos 
todavfa merecen mas atencbn, constituyendo una posible via de comu- 
nicacbn constructs entre ambas subdisciplinas. 

Tambien es evidente, a traves de los ejemplos mostrados en este 
capftulo, la importance de tomar en cuenta los efectos de la estructura 
bbgeografca de los continentes en analisis de gradientes espaciales en la 
distribucion geografica de las especies. Varios analisis han mostrado que 
los Ifmites entre dSiones bbgeograficas del globo reconocidas en los 
esquemas clasificatorbs clasicos, coinciden con regiones de cambios pro- 
nunciados en la estructura de las areas de distribucion geografica (section 
anterior del presente capftulo y tamben Williams, 1996; Mourelle y 
Ezcurra, 1997; Wiliams etal., 1999). Esto sugere que la division del glo¬ 
bo en grandes unidades bbgeograficas puede imponer restricciones ma¬ 
yors sobre patrones y procesos ecologicos locales. 

Las diferencias relativas en la extensbn geografica de las grandes uni¬ 
dades bbgeograficas del globo podrfan explicar, en ultima instancia, el 
gradiente latitudinal en la riqueza de especies. Terborgh (1973) propuso 
que la mayor diversidad de los tropicos podria explicarse por su mayor 
extension. Este es el postulado fundamental de la ‘hipotesis del area geo¬ 
grafica'(Rosenzweig, 1992, 1995; Blackburn y Gaston, 1997; Rosenzweig 
y Sandlin, 1997; Ruggiero, 1999). Grandes extensiones geograficas pue- 
den albergar especies con dstribuciones geograficas amplias. Esto trae 
aparejado tres consecuencias que pueden promover altas tasas de espe- 
ciacbn y bajas tasas de extincbn en los tropicos: un area de distribucion 
geografica amplia esta usualmente asociada con (i) alta susceptibilidad a la 
especiacion alopatrica por formation de barreras geograficas, (ii) mayor 
probabilidad de cubrir refugios de nicho, y (iii) mayor tamano poblacional 
total; estos dos ultimos puntos reducirian la probabilidad de extincion ac¬ 
cidental. Areas con bajas tasas de extincion y altas tasas de especiacion 
deberfan exhibir altos niveles de riqueza de especies. Consecuentemen- 
te, la hipotesis del area geografica predice que la fuerza del gradiente 


latitudinal en la riqueza de especies entre biomas al sur y al norte de los 
tropicos depende de la extension de las tierras ocupadas por los distintos 
biomas extratropicales (Rosenzweig, 1975, 1992, 1995; Blackburn y 
Gaston, 1997; Ruggiero, 2001b). 

Es interesante que esta hipotesis asume que los biomas representan 
provincias bioticas en el sentido de regiones biogeograficas diferenciadas a 
traves del tiempo; segun Rosenzweig (1995) cada una representa ideal- 
mente un area ‘autocontenida’, cuyas especies se originaron enteramente 
por especiacion dentro de la region. Esto implica que, en teoria, la prueba 
de esta hipotesis (que predice una correlation positiva entre el numero de 
especies y la extension geografica de los ‘biomas) deberia llevarse a cabo 
con base en la consideration de la superficie ocupada por cada una de las 
grandes unidades biogeograficas. Vale decir, se deberia utiizar alguno de los 
esquemas biogeograficos disponibles; de preference aquel qus descnba 
con mayor precision la localization y extensbn de grandes areas de 
endemismo sobre la superficie del globo, y que permita reconocer inequf- 
vocamente las fronteras o zonas de transition biogeografica entre dichas 
areas. En la pradica, sin embargo, los ecologos han prestado muy poca 
atencion a las implicaciones historicas subyacentes a la definition de biomas 
de Rosenzweig (1995). En cambio, la mayoria de los analisis han identifica- 
do biomas utilizando Ifmites latitudinales arbitrarios (e.g. Blackburn y Gaston, 
1997) o considerando unicamente diferencias climaticas en la temperatura 
y/o precipitation (e.g. Rosenzweig, 1995; Rosenzweg y Sandlin, 1997; 
Ruggiero, 1999). Solo Hawkins y Porter (2001) prueban explfcitamente si 
el efecto de diferencias historicas entre los contrientes podria estar oscure- 
tiendo el efecto del areageografica de los bomas (derivados drnaticamente) 
sobre los patrones de riqueza de especies. Es factble que mucha de la 
controversia surgida en tomo a la definition de biomas en el contexto de la 
hipotesis del area geografica (Rosenzweig y Sandlin, 1997; Rohde, 1997; 
Hawkins y Porter, 2001) podria haberse suplido o al menos complementa- 
do dentro de un marco teorico mas amplio y apropiado por la aplcacbn de 
enfoques alternativos de analisis provistos desde hace tiempo por la 
biogeografla historica. 
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USO DE HERRAMIENTAS BIOGEOGRAFICAS PARA EL RECONOCIMIENTO DE ‘HOTSPOTS’: 
UN EJEMPLO DE APLICACION CON BRIOFITAS Y GIMNOSPERMAS 

Raul Contreras-Medina, Juan J. Morrone e Isolda Luna Vega 


La perdida de la biodiversidad es uno de los problemas mas apre- 
miantes en la bioconservacbn, por lo que es necesario reconocer y 
formular propuestas de areas a proteger basadas en criterios cientffi- 
cos. Muchas de las actividades humanas provocan la perdida de la 
dversidad, entre las que destacan la deforestation y el cambio de uso 
del suelo para pastoreo y cultivos (Churchill, I 996). Obviamente, di- 
chosfactores afectan de igualformaa las plantas con flores, como a las 
gimnospermas y briofitas, ademas de la fauna que soportan. La 
biogeografla puede jugar un papel importante y central, como ya lo 
han propuesto varios autores bajo dferentes enfoques (e.g. Brown, 
1985; Morrone y Crisci, 1992; Grehan, 1993; Flores-Villela, 1998; 
Luna etal., 2000). 

En la actualidad existen enfoques diferentes para analizar la distribu¬ 
tion geografica de los seres vivos. Asf, en el siglo XIX se hicieron varias 
propuestas para dividir a la Tierra en reinos y regiones biogeograficas 
(eg. De Candolle, 1820; Sclater, 1858), los cuales a su vez fueron divi- 
didas en regbnes mas pequehas, denominadas subregiones, dominios, 
provincias y distritos. Esta regbnalizacion esta basada en la presencia de 
animates y plantas con distribuciones restringidas (endemicos). El 
endemismo es un concepto importante en biogeografla y se utiliza para 
delimitar y apoyar las regbnes bbgeograficas (Churchill, 1996). Ade¬ 
mas, las areas de endemismo representan las unidades basicas en un 
analisis de bbgeografia cladfstica y pueden ayudar a determinar priori- 
dades en un plan de bblogia de la conservacion. Dichas areas tambien 
se han reconocido como centres de endemismo, centres de distribu- 
cion, centres de dispersion y centres de evolucion (Haffer, 1985). La 
regionalizacbn es un actividad que todavla se continua realizando (e.g. 
Morrone, 2001), de tal manera que recientemente se han formulado 
dsthtas propuestas en diferentes partes del mundo, a la luz de eviden¬ 
ce nueva. 

El concepto de nodo es una contribution del enfoque 
panbbgeografico, originalmente propuesto por Croizat (1958, 1964). 
Conceptualmente, un nodo representa un area complejatanto biotica 
como geologicamente (Craw, 1982). Graficamente, se lo ubica en el 
sitio donde se intersectan o confluyen dos o mas trazos generalizados, 
los cuales a su vez se obtienen a partir de la superposition de dos o mas 
trazosindwidualesdediferentestaxones(MorroneyCrisci, 1995). Heads 
(1989) propuso que los nodos pueden presentar una o mas de las si- 
guientes caracteristcas: (I) presencia de taxones endemicos, (2) ausen- 
cia de taxones que se encuentran ampliamente distribuidos en otras 
zonas, (3) areas donde coinciden elementos con diversas afinidades 
geograficas y filogenetbas, y (4) zonas que representan limites geografi- 
cos y filogenetbos de taxones. Por estas caracterfsticas, es que algunos 
autores han propuesto nodos como areas prioritarias para la conserva¬ 
cion (Morrone y Crisci, 1992; Grehan, 1993; Morroney Espinosa, 1998; 
Luna etal., 2000). 

La teorfa de los refugios pleistocenicos originalmente fue propuesta 
por Haffer (1969) paraexplicar la alta diversidad de aves en los tropicos 
de Africa y America del Sur, especialmente del Amazonas. Esta teorfa 
fue utilizada posteriormente porotros autores (e.g. Toledo, 1982; Mi¬ 
llar, 1998) para explicar la existencia de areas que permanedan con 
condicbnes clbnaticas favorables durante los periodos secos y frios, 
debidos principalmente a las glaciaciones del pleistoceno, que provoca- 


ron una reduction del habitat de las selvas perennifolias. Tales selvas 
pasaron por fluctuaciones cfclicas de contracciones (refugbs) y expan- 
siones de su superficie; los refugios permitfan sobrevivir a los organis- 
mos durante las condiciones climaticas adversas. Para las gimnospermas 
se ha considerado que los refugios pleistocenicos jugaron un papel im¬ 
portante en la evolucion espacial de los generos Pinus (Millar, 1998) y 
Ceratozamia{ Perez-Farrera etal., 200 I), mientras que para las briofitas 
fueron causantes de la formation de distribuciones relictuales (Schuster, 

1983). La delimitation de los refugios se basa principalmente en estu- 
dios geomorfologicos, paleodimaticos y palinologicos, y secundariamente 
en information de la distribution de taxones endemicos (Haffer, 1982, 
1985); sin embargo, todavfa persiste la controversia para explicar su 
existencia, aunada a los criterios para reconocerlos (Amorim, 1987). 
Los refugios han sido identificados en el mundo tanto en areas tropba- 
les como templadas (Haffer, 1982). El modelo ha sido utilizado para 
disehar reservas biologicas (Graham, 1995); por ejemplo, Brown (1987) 
propuso un programa de conservacion basado en los refugios tropica- 
les de America del Sur. 

Los estudios biogeograficos pueden contribuir con informacbn va- 
liosa para tomar decisiones en conservacion, por ejemplo las areas de 
endemismo son claves para establecer planes de conservacbn y los 
nodos panbiogeograficos pueden representar areas que merecen ser 
conservadas por su complejidad biotica (Morrone y Crisci, 1992). 

Aquf utilizamos varios metodos biogeograficos para el reconocimien- 
to de 'hotspots’, basados en un analisis de la distribution geografica de 
gimnospermas y briofitas, a partir de la congruencia entre areas de 
endemismo, nodos panbiogeograficos y refugios pleistocenicos. 


Patrones de distribution de briofitas y gimnospermas 


Se consultaron los trabajos de Schuster (1983) y Tan y Poes (2000) 
que presentan las areas de endemismo y diversidad mas importantes para 
briofitas en el mundo (fig. I). Para las gimnospermas se consultaron los 
trabajos de Silba (1984), Farjon (1990) y Jones (1993), obteniendose 23 
areas de endemismo (Fig. 2). Porotro lado, Tangney (1989) llevo a cabo 
un analisis panbbgeografico para las briofitas del hemisferio sur, donde 
propone cuatro nodos ubicados en Nueva Guinea, Nueva Caledonia, el 
este de Australia y Nueva Zelanda (Fig. 3). Cabe destacar que este analisis 
es uno de los pocos realizados bajo este enfoque para las briofitas. En el 
caso de las gimnospermas, Contreras-Medina eta/.(\ 999) realizaron un 
analisis similar con los generos y hallaron siete nodos: Japon, sureste de 
China, oeste de America del Norte, Nueva Caledonia, Nueva Zelanda, 
noreste de Australia y Tasmania (Fig. 4). 

A1 comparar los resultados obtenidos en los analisis panbiogeogra¬ 
ficos y de areas de endemismo mencionados anteriormente con los 
refugios pleistocenicos propuestos para el mundo (Haffer, 1982) (Fig. 
5), se observa que existe una congruencia significativa entre areas de 
endemismo, nodos y refugios, lo cual resulta interesante ya que por lo 
general estos metodos biogeograficos se han visto como enfoques en 
competencia. La congruencia entre areas de endemismo y nodos no se 
observa en todos los casos, pero algunos de los nodos pueden repre¬ 
sentar areas de endemismo si se consideran otros taxones. De igual 



Figs. 1-6. I, Areas de endemismo de briofrtas; 2, areas de endemismo de gimnospermas; 3, nodos propuestos para briofitas en el hemisferio sur; 4, nodos propuestos para 
gimnospermas; 5, refugios pleistocemcos propuestos para el mundo; 6, ‘hotspots' resultantes a partir de la congruencia entre areas de endemismo, nodos panbiogeograficos y 
refugios pleistocemcos para briofitas y gimnospermas. 


manera, las areas de endemismo que no coinciden con nodos para 
briofitas y gimnospermas en ocasiones representan nodos para 
otros taxones. 

A partir de la congruencia entre los tres enfoques biogeograficos 
fueron identificadas siete areas: Japon, suroeste de China, oeste de 
America del Norte, noreste de Australia, Tasmania, Nueva Guinea y 
Nueva Caledonia (Fig. 6). Esta ultima area resulta de gran interes, ya 
que es congruente para gimnospermas y briofitas, por lo que se sostie- 
ne que es un area con un alto valor de biodiversidad. 

Las areas restantes solamente fueron congruentes entre dos de los 
tres enfoques, por ejemplo Nueva Zelanda para ambos grupos de plantas 
resulto como nodo y area de endemismo, mientras que Mesoamerica 
y Valdivia representan areas de endemismo y refugios pleistocenicos. 
Asimismo, algunas de las areas propuestas estan sustentadas por los 
tres enfoques si se consideran otros taxones, por ejemplo Mesoamerica 
fue reconocida como un nodo por Croizat (1958) y recientemente por 
Luna y Contreras-Medina (2000), con base en Theaceae (angiospemnas), 
mientras que Katinas et al. (1999) reconocieron a Valdivia como un 
nodo a partir de un analisis con plantas vasculares. 


‘Hotspots’ 


El termino 'hotspot' originalmentefue propuesto por Myers (1988) 
para referirse a areas donde coinciden altos niveles de riqueza de espe- 
cies, endemismo e impacto de la actividad humana. Posteriormente, 
tambien ha sido utilizado para denotar areas con una riqueza taxonomica 
extrema (Prendergast etal., 1993; Gaston y Williams, 1996). 

Recientemente se han aplicado metodos panbiogeograficos en bio- 
logfa de la conservacion para Nueva Zelanda (Grehan, 1989) y Mexico 
(Morrone y Espinosa, 1998; Luna etal., 2000); y los nodos se han con- 
siderado como equivalentes a los hotspots (Grehan, 1993; Luna et 
a!, 1999). Los refugios se han considerado como zonas con alta riqueza 
de especies (Toledo, 1982), por lo que deben ser considerados en los 
planes de conservacion (Brown, 1987). 

Para el caso de las briofitas, Tan e Iwatsuki (1996) establecieron los 
siguientes criterios para proponer 'hotspots' en Asia: (I) zonas con gran 
numero de especies y diversidad taxonomica, (2) presencia de varios 
taxones endemicos con distribuciones muy restringidas, (3) gran varie- 
dad de habitats y comunidades vegetales, (4) varios elementos floristicos 





157 


complementarios, (5) areas comprendidas dentro de reservas natura- 
les, y (6) zonas que hayan sido visitadas recientemente por los autores. 
En el mismo estudio (Tan e Iwatsuki, 1996) los autores propusieron 
diez hotspots' para las briofitas basandose en los criterios antes men- 
cionados; de ellos el suroeste de China y Nueva Guinea coinciden con 
los propuestos en este trabajo. 

Existe cierta congruencia entre las areas propuestas en este estudio 
con los 25 hotspots propuestos para el mundo por Myers etai (2000). 
Nosotros anadimos a esta lista a Tasmania, el noreste de Australia, Nueva 
Guinea y Japon, basandonos en la congruencia de los resultados, apli- 
cando distintos metodos biogeograficos en este estudio a partir de la 
distribucion geografica de briofitas y gimnospermas (Contreras-Medina 
etal, 2001). iA que se debera esta coincidencia? Desde la perspectiva 
metodologica, parece posible que los distintos enfoques, a pesar de sus 
diferencias, comparten procedimientos basicos semejantes, por lo cual 
llevan a resultados similares, debido a que el endemismo juega un papel 
importante en lostres enfoques y areas con altos valoresde biodiversidad 
son detectadas con los distintos enfoques. Estudios futuros con otros 
taxones aun son necesarios para apoyar o refutar los patrones aqui ob- 
servados y propuestos. 
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L as reflexiones que siguen hacen hincapie, desde el punto de vista fac¬ 
tual, en las distribucbnes de varios gaipos de animales y plantas, que 
exhiben una disyuncion marcada en el Oceano Pacffico y cuya historia 
de una u otra manera puede involucrar a la llamada Beringia. El hecho 
que el area que linda con el actual estrecho de Bering (entre Siberia y 
Alaska) haya jugado algun papel como via de comunicacion entre las 
biotas de Asia y de America, es generalmente aceptado por los biogeo- 
grafos y naturalistas. Sin embargo, no hay acuerdo acerca de la impor¬ 
tance real de esta comunicacion bbtica, y sobre todo, de los procesos 
bogeografcos subyacentes. Con este trabajo pretendo no tanto reto- 
mar una vez mas este problema en detalle, si no intentar trascender el 
tema concreto, y al involucrar cuestiones de orden mas general, contri- 
buir al proceso que esta sufriendo la biogeografla contemporanea, de 
revision de sus bases teorcas y metodologicas. 

Segun resaltan Papavero ycolaboradores(Papavero, 1991; Papavero 
etal., 1995, 1997, 2001), la idea que el Viejo y el Nuevo Mundo compar- 
ten algunas formas animales, a veces identicas, a veces muy cercanas, 
debdo a la presencia de conexbnes terrestres entre el norte de Asia 
Oriental y el extremo noroeste de America del Norte, se ha integrado a 
lacienciamodernaatraves de la obra de Buffon (1761), quien realmente 
la retomaria de Joseph d Acosta (I 590). Estas conexiones habrian permi- 
tido ladspersbn de especies del Viejo Mundo hacia las Americas. El mis- 
mo enfoque caracterizo tambien la obra fitogeografica de Asa Gray, quien 
a mediados del siglo XIX resalto las afinidadesentra las floras de America 
del Norte y del Extremo Oriente (Gray, 1859, 1878). 

Algo mas prudentes fueron las ideas de Wallace, quien en 1876 
evidencia varios casos de afinidades biogeograficas entre America del 
Norte y el Extremo Orente (the remarkable genus Urotrichus, found 
only / h California and Japan), pero resalta que: During the whole of the 
Tertiary period, at least, the Northern Hemisphere appearsto have been 
divided, as now, into an Eastern and a Western continent; always 
approximating and sometimes united towards the North, and then admitting 
of much interchange of their respective faunas.. y conduye: Whether 
the Neartic region ever formed one mass with /if[la region Paleartica mas la 
Oriental], or only received successive immigrations from it by northern 
lard-connections both in an easterly and westerly direction, we cannot de¬ 
cide; but the latter seems the most probable supposition (negritas mias). 
Lo que es patente es la idea subyacente de un proceso biogeografico 
esencialmente dispersalista, en donde estarian involucradas las espe¬ 
cies, por pocas o muchas que fueran. 

Anos mas tarde, Jeannel (1942), en su obrapionera sobre zoogeo- 
grafla historica fundamentada sobre todo en taxones de insectos, consi¬ 
der de escasa importancia las posibles relaciones biogeograficas entre 
el este de Asia y America del Norte, con respecto a las euronorteame- 
ricanas, y sostiene: Beaucoupdebiogeographesontaussiinvoquedesliaisons 
nord-padfiques ayantpersists presque constamment entre I'Asie onentale et 
le nord-ouestde TAmehque. Mais onavu que les connaissances actue/les 
surles positions successivesdu pole NordaucoursduSecondaireetdu Tertiaire 
rendent tnss improbable un largeMxange de faune et de Ho repar cette voie. 
... les terresnord-pacifques... n'ontguerepuservird evoies de migration 
(negritas mias). Aunque fuera para contrastar una opinion bastante co- 
mun, es evidente que tambien Jeannel se refiere a un proceso 
biogeografico, basado en la dispersion cruzada de sendas lineas fileticas. 


Tanto Simpson (1947a,b) como Darlington (1957), basados en el 
estudio de los mamiferos, actuales y fosiles, interpretan las afinidades 
faunisticas entre Eurasia y America del Norte como el resdtado de un 
intercambio de especies que con mayor o menor frecuentia hubieran cru¬ 
zado the Bering land Bridge. Muller (1974, I980)hace repetid as references 
a la importancia de la Beringia como un puente que existio varias veces 
durante el terciario y los periodos frios del pleistoceno, subrayando la 
importancia del intercambio de elementos bioticos que permitb. 

Brown y Gibson (I 983) usan expresiones que delatan muy dara- 
mente su enfoque: the Beringavenue... for exchange of families, genera, 
and species; eastern Asia and western North America have exchanged 
taxa frequently since the early Cenozoic; The Bering land bridge between 
Alaska and Siberia was a two-ways passageway for plants and animals 
throughout the Cenozoic and duhng the Pleistocene, but probably was a 
corridor only during the first half of the Cenozoic. Y en la biogeografla 
'evolutionista', este mismo enfoque permanece practicamente inalterado 
hasta nuestros dias (Brown y Lomolino, 1998). 

Todos los autores a los que se ha hecho referencia hasta aqui, de 
una forma mas o menos explfdta, y con distintos matices paleogeograficos 
y paleodimaticos, explican las distribuciones transpacificas disyuntas con 
base en el paradigma 'centra de origen-dispersion 1 , por medb de un pro¬ 
ceso de intercambio de especies o grupos de especies, que invadinan 
mas o menos profundamente ambas areas (Asia oriental y America del 
Norte) de acuerdo con su vagilidad y sus requerimientos ecologicos, para 
despues desplazarse secundariamente, debido sobre todo a cambbs 
dimaticos a los que cada taxon seria mas o menos tolerante. A este pro- 
posito, basta con reseharlo queen 1988 esaibia Barton: The disappearance 
ofthe mammal genus Tapirus.. .from NorthAmehca at the end of Pleistocene 
is attributed largely to environmental change (Anderson, 1984). 

FVa los biogeografos vicariandstas dasicos, las distribuciones a las que 
nos estamos refiriendo aparentemente represenlan desde siempre un tema 
muy conflictivo. En el marco del famoso simposio sobre biogeografla de la 
vicarianza que se celebra en Nueva 'fork en mayo de 1979, el botanico R. 
Melville sostuvo que ..[la idea que] vicanous distributions across the North 
Fbcific were due to migration via Bering land bridge.. was adopted because 
there did not appear to be any other i possible explanation, rather than because 
of positive evidence in its favor y conduyo que, con base en los datos 
filogeneticos de los que disponfa, the Bering land bhdge has played only an 
insignificant rde in plant migration. En lamismaoportunidad, G. F Edmunds 
al analizar las distribuciones de los Ephemeroptera conduye que [para algu- 
nos endemismos de America del Norte, cuyos taxones mas estrictamente 
rdationados se encuentran en Eurasia] strong Pacific vicanant patterns are 
suggested, y explica tales relaciones con base en las variaciones del nivel del 
mar de Bering, rechazando cualquier hipotesis que involucrara fenomenos 
tectonicos. Al contrario, los autores que en forma mas o menos explfcita 
tomaron partido por una explication rigurosamente vicariancista, se apega- 
ron a las ideas de Nur y Ben Avraham, acerca de la fragmentation del 
antiguo continente ‘Racffica’ en microplacas, que hubieran acarreado a tra- 
ves del Pacffico septentrional su cargamento de elementos bbtcos, para 
terminar integrandose en parte al margen oriental de Asia y areas Irnftrofes, 
en parte al margen occidental de America del Norte. 

Los panbiogeografos, de acuerdo con las ideas de Croizat (1958, 
1964, 1976), tambien hacen hincapie en el paradigma de la vicarianza 
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en el sentido clasico. En particular, Craw et al. (1999) retoman y desa- 
rrollan las ideas del propio Croizat (1958, 1961) acerca de la 
heterogenidad geologica de America del Norte. Sin embargo, la inter¬ 
pretation de Craw etal. se apoya en unas evidencias geologicas mucho 
mas detalladas de las de que disponfa Croizat, en particular, en los re- 
sultados de las investigaciones de Chamberlain y Lambert (1985), Roure 
y Sosson (1986), Lambert y Chamberlain (1988) y Lapierre etat. (1990), 
acerca de la presencia de microplacas aloctonas que, despues de haber 
cruzado el Pacifico, habrian contribuido al crecimiento del margen occi¬ 
dental del actual America del Norte, asf como de una parte de Asia 
Oriental. Esta interpretation sustancialmente no contrastacon las ideas 
formuladas por primera vez por Nur y Ben Avraham (1977, 1979; vea- 
se tambien Croizat, 1961) acerca de la fragmentation del paleocontinente 
'Pacifica' (que por otra parte los autores neocelandeses no resenan), por 
lo menos desde un punto de vista biogeografico. Los elementos bioticos 
con distribution transpacffica resultarian de un proceso que involucra la 
fragmentation de una o mas areas y de las biotas que las ocupaban, la 
subsecuente vicarianza, yfinalmente, la integration mas o menos profun¬ 
da de los elementos vicariantes en las biotas de Asia Oriental y de Ameri¬ 
ca del Norte, respectivamente (hibridacion de biotas). 

La literature relacionada con las distribuciones disyuntas a ambos 
lados del Pacifico es mucho mas abundante de la que se acaba de rese- 
nar (vease Hopkins, 1959, 1967; Sharp, 1966; Halffter, 1974, 1976, 
1987; Zunino y Halffter, 1988, 1997; Gonzalez Medrano, 1998; 
Rzedowski, 1993; tambien los trabajos citados por Craw etal., 1999) y 
no pretendo analizarla de manera exhaustiva. Ya senale que la finalidad 
de este trabajo es presentar, aunque en forma algo preliminar, un enfo- 
que teorico del problema de las disyunciones, que se aparta tanto del 
antiguo paradigma de la dispersion, como de su ya clasica contraparte, 
la vicarianza. En nuestra opinion, del orden de problemas al que nos 
estamos refiriendo se desprende claramente la necesidad de buscar un 
nuevo paradigma, que sin contraponerse radicalmente a los que ya se 
han establecido, brinde al biogeografo la oportunidad de plantear la posi- 
bilidad de un proceso diferente. En la figure I se evidencian algunas de las 
muchas distribuciones transpacfficas, cuyo rasgo comun es el de corres- 
ponder a biotas netamente tropicales ubicadas a ambos lados del oceano 
(patron transpacffico tropical). Cabe subrayar que dichas distribuciones se 
refieren a organismos tan diferentes como fanerogamas, coleopteros y 
grandes mamfferos. A pesar de su extension muy diferente, su gravitation 
aparece bastante homogenea, involucrando en America desde el sur de 
Mexico continental hasta el norte de America del Sur, y en Asia, desde el 
sur de la Zona de Transition China (sensu Palestrini et at., 1987) hasta 
traspasar la Wallacea hacia el sureste. Todo ello sugiere la existencia de un 
patron generalizado (o si queremos, de un trazo estandar) que hoy cruza 
el Pacifico a la altura del paralelo 10° N. Algo mas al norte, alrededor de 
los 30° de latitud, las distribuciones que esquematizamos con los ejem- 
plos de la figure 2, sugieren la existencia de otro patron, que involucra 
biotas asociadas a un clima mas templado. 

La existencia de estos modelos disyuntos de distribution transpacffica, 
y otros que omito por brevedad, requiere de una explication en termi- 
nos de procesos subyacentes, y en particular, de procesos historicos. 
Coincido con Platnick y Nelson (1978; ver tambien Wiley, 1981; Espi¬ 
nosa y Llorente, 1993) en considerar que si tomamos en cuenta el 
diferente valor heurfstico de las hipotesis de vicarianza vs. dispersion, y 
las diferentes posibilidades de contrastarlas por medio de su compara- 
cion con datos extemos (por ejemplo, paleogeograficos), es evidente 
que el analisis historico-causal de un patron de distribution disyunto, 
debe tomar como punto de partida las hipotesis de eventos de vicarianza. 
Sin embargo, consideramos que en el caso en que las hipotesis de 
vicarianza resulten refutadas, no es forzoso acudir siempre y directa- 
mente a hipotesis de dispersion ad hoc. Volviendo al ejemplo de las 
distribuciones transpacfficas, es muy posible que por lo menos una par¬ 
te de los elementos involucrados en el patron transpacffico tropical (Fig. 
I) y en el transpacffico templado (Fig. 2), no correspondan a los exitos 
de un proceso de vicarianza (y subsecuente hibridacion de biotas), como 



Fig. 1. Ejemplos de distribuciones (esquematicas) que corresponden al modelo transpa¬ 
cffico tropical: Genero Tapirus (mamiferos),-; grupo americano dypeatus (genero 

Onthophagus, coleopteros) y especies asiaticas afines, _. _; genero Ormosia (leguminosas) 
....; genero Mitrastemon (mitrastemonaceas; distribucion segun Rzedowski (1978). De 
acuerdo con la literature mas reaente, la distribucion de este genero llegaria en Asia hasta 
Malasia, y en America hasta el noroeste de Colombia). Desde el punto de vista ecdogco, 
todas las especies que corresponden a este modelo integran biotas netamente tropicales. 



Fig. 2. Ejemplos de distribuciones (esquematicas) que corresponden al modelo 
transpacffico templado: grupo americano chevrolati( genero Onthophagus, coleopteros) 

y especies asiaticas afines.; genero Pseudotsuga (conrferas),-. Desde el punto 

de vista ecologico, todas las especies que corresponden a este modeb integran biotas 
netamente templadas, de altitudes mas elevadas hacia el sur del area. 

el que describen Craw et a/. (1999), por motivos relacionados con la 
edad de los grupos fileticos involucrados. Sin embargo, es posible for- 
mular una hipotesis que, sin ser rfgidamente vicariancista, tampoco es 
dispersalista en el sentido clasico del termino. 

Si admitimos con Wendt (1993), quien se apoya en varios trabajos 
recientes sobre paleogeografia y paleoclimatologfa del area en cues- 
tion, que: The Benngian connection was apparently present and emergent 
from the Mesozoic onward..., y que: during the Upper Cretaceous 
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megathermalclimates extended to 45- 50°N,... they reachediat. 65° N 
(to 7°Nin coastal areas) during the latest Pateocene - Lower Eocene thermal 
maximum.... ]y que] a sub-humid, non-seasonaiclimate [caractenzaba] 
most megathermal areas during the Upper Cretaceous, no es imposible 
suponer que una unica biota, de tipo tropical, ocupara durante un plazo 
relativamente largo el area colindante con el actual estrecho de Bering. 
El cambio en las condiciones climaticas, hacia mas templadas, y final- 
mente, frias, hubiera desplazado hacia el sur las biotas que paulatina- 
mente se reemplazarfan en la misma area (un fenomeno bien estudia- 
do en el euromediterraneo). Hay que resaltar que este desplazamiento 
hacia el sur, en el caso al que nos referimos, encuentra casi inmediata- 
mente una gran barrera longitudinal (el Oceano Pacffico), que pronto 
separa en dos subunidades, y en forma definitiva, las biotas originales. 

Este proceso, es evidente, no enmarca en la idea dasica de la 
vicarianza, que postula que ia distribucion aiopatrida... es consecuencia 
de ia formacion de una barrera que fracciona ei area de distribucion del 
taxon ancestral; los fenomenos primarios de vicarianza se deben a Ios cam- 
bios en la geografia de los continentes que subdividen a las biotas ancestral es 
(Vargas, 1992), puesto que la barrera no surge al fragmentar un area 
previamente unica; sin embargo, en nuestra opinion tampoco puede 
interpretarse en terminos de pura dispersion, si no que representa un 
proceso, al que hemos llamado Vicarianza dinamica' (Zunino y Zullini, 
1995; Zuninoy Colomba, 1996). La intervencion del fador que desen- 
cadena la vicarianza, o sea, la barrera, actua sobre un area de distribu¬ 
cion, y no sobre un area flsica. 

En trabajos anteriores (Zunino y Palestrini, 1991 a,b; Zunino yZullini, 

1995) hemos sostenido que el area de distribucion de la especie es una 
entidad historica, que tiene propiedades ontologicas y genealogicas, y 
que puede definirse como la maxima secuencia de nemoforontes 
(Zunino, 1998, 2000) que mantienen entre si una relation exdusiva 
ancestro-descendiente, en donde el termino nemoforonte indica cada 
etapa de la evolution 'anagenetica' de la propia area de distribucion. A 
su vez, el nemoforonte puede definirse como aquella fraction del espa- 
cio geografico en donde la especie esta presente e interactua de mane- 
ra no casual con el sistema, Si aplicamos este enfoque al area de distri¬ 
bucion de una biota, aun tomando en cuenta el hecho que al contrario 
de lo que ocurre con las areas de las especies y de los grupos 
monofileticos, el desarrollo historico de las biotas y de sus areas tiene 
tambien un componente reticular, el area de distribucion de una biota 
en una etapa dada de su evolution resulta ser el area flsica en donde los 
elementos que integran tal biota estan presentes e interaction entre s( 
y con el medio abiotico. 

De lo anterior se desprende, en primer lugar, que en terminos 
biogeograficos y evolutivos el fenomeno de la vicarianza implica ^frag¬ 
mentation de un area de distribucion, y que la fragmentation de un 
area flsica es una de las posibles vias con las que se produce la propia 
vicarianza, pero no es la unica. De hecho, es mi opinion que el modelo 
dasico de evento vicariante implica todavia un postulado innecesario, 
es decir, la permanencia en el tiempo de relaciones estables entre area 
de distribucion y area geografica. El modelo de la vicarianza dinamica no 
excluye a priori que la fragmentation del area de distribucion se deba a 
la intervencion de una barrera pre-existente, que la propia area en¬ 
cuentra durante su proceso de evolution en el espacio. 

Consideramos que el modelo de la vicarianza dinamica puede ser 
contrastado, al compararlo con datos externos, tales y como la evolu¬ 
tion de los parametros climaticos en las areas involucradas, con el mis- 
mo nivel de confianza cientlfica con el que contrastamos el modelo de 
vicarianza clasica con las hipotesis acerca de la evolution geografica de 
las areas implicadas. En realidad, las ideas en las que nos basamos para 
elaborar el concepto de vicarianza dinamica, no son totalmente 
novedosas. En particular, el concepto de evolution conjunta de los ele¬ 
mentos que integran una biota encuentra sus avatares en la idea de 
bbsfera de Vernadsky (1929), en la de cenogenesis de Sukachev (1958), 
en la de geoflora de Chaney (1959) y en la de cenocron de Reig (1962). 
La asociacion del proceso de evolution conjunta, como sistema, de las 


formas de vida en el espacio y el tiempo, esta presente en el concepto 
de Halffter de 'patron de distribucion' como distribucion de un cenocron 
en una epoca dada, y es uno de los principios basicos de la 
panbiogeografla de Cnoizat: la Tierra y la vida evolucionan juntas, siem- 
pre y cuando se incluya bajo el rubro "Tierra", tanto su configuration 
geografica, como sus parametros climaticos. Volviendo a las distribucio- 
nes transpacfficas en las que hicimos hincapie desde el principio, el mo¬ 
delo que estamos proponiendo formalmente no se aparta mucho de 
las ideas de Chaney acerca de la evolution de la que el denomina 
"Geoflora Arcto-Terciaria", sin embargo, consideramos que las premisas 
teoricas de ambos modelos son lo suficiente distintas, al menos en lo 
que se refiere al concepto de areade distribucion y a sus implicaciones. 
Paraconcluir, considero que el modelo de la vicarianza dinamica permi- 
te por una parte, no constreriir a los tapires y otros seres vivos compa¬ 
rables a cruzar el Oceano Pacffico a bordo de microplacas, que muy 
posiblemente se hayan separado y aislado antes que estos organismos 
aparecieran, pero tampoco fuerza a los biogeografos a imaginar que los 
mismos tapires hayan recorrido andando unos miles de kilometros en 
ambos sentidos de los meridianos terrestres. 
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Definiciones formales de algunos terminos geologicos y 

BIOLOGICOS PARA USO EN BIOGEOGRAFIA 

Nelson Papavero, Jorge Llorente Bousquets y Jair Minoro Abe 


L a formalization del lenguaje de la biologfa fue planteada por Woodger 
(1929, 1937, 1952). Entre sus intereses estaban la eradication de con- 
troversias por deficiencias en los lenguajes naturales y la promotion del 
programa de axiomatizacion en las disciplinas biologicas. Papavero (1994) 
hizo una recapitulation historica sobre este programa y tambien subra- 
yo que, con la teoria de la vicarianza, la gran sfntesis de la biologfa com- 
parada contemporanea, han surgido nuevas indagaciones que llevan a 
repensar los fundamentos de tal sfntesis. En esa perspectiva se inscribe 
la presente contribution. Muchos autores como Mahner y Bunge (1997) 
y Dalla Chiara y Toraldo di Francia (I 999) recurren a formalizaciones 
del lenguaje, con notation de teoria de conjuntos, para discusiones 
biofilosoficas y en filosofla de la ciencia. Cada vez mas el interes por 
estos topicos llama la atencion de los investigadores. Para mas antece- 
dentes consultar Papavero y Llorente (1993, 2001). 

Los conceptos que enseguida se expresan fueron publicados original- 
mente por Papavero et a!. (1994). 


Taxones y areas geografica: 


Denotemos por t a un taxon cualquiera, asociado con su intervalo 
de existencia T y con su area geografica S 9 ocupada por ese taxon en el 
instante de tiempo 9 del intervalo de tiempo asociado T. Indiquemos 
un taxon tal por la terna 

<t.T,.S # > 

Definition 1. Decimos que un taxon <t, T, S e > muestra esta- 
sipatria si el area S 0 ocupada por el taxon permanece invariable para 
cada instante de tiempo 9 de T, o sea, 

S 9 = S w .V0€T c 

Si S. no permanece invariable en el tiempo, de un taxon tal se dice 
que muestra anapatria. En este caso, por lo tanto, 

3 0. 0 } € T tal que S 6l * S„ 

Definition 2. Se dice que un taxon <t, T, S 0 > en estado de 
anapatria sufrio anapatria positiva(o anapatria*) o expansion si su area 
S 0 aumento con el tiempo, o sea, 

s . J 2S„,para0,.0 1 GT i y0 J >e i 

Ejemplo 1. Lafigura I ilustra dos casos subsecuentes de expan¬ 
sion de un taxon t cualquiera. Notese que existe una funcion que pre- 
serva orden estricto a partir del sistema totalmente ordenado formado 
por las areas ocupadas por t en el sistema totalmente ordenado de 
instantes de tiempo: 

Definition 3. Un taxon <t, T, S 0 > en estado de simpatrfa se 
dice que sufrio anapatria negativa (o anapatria-) o retraction, si su area 
S disminuyo con el tiempo, o sea, 


S„c para 0,. 0 } € T,y0 2 >0 

Ejemplo 2. La figura 2 ilustra dos casos consecutivos de retrac¬ 
tion de un taxon t cualquiera. Notese que, del sistema totalmente or¬ 
denado formado por las areas ocupadas por t en el sistema totalmente 
ordenado de instantes de tiempo existe una funcion decreciente: 

Sean aLiora^ y t^ taxones distintos, existentes en un mismo interva¬ 
lo de tiempo T, asociados con sus areas de distribution geografica res- 
pectivas S 0 ' y S. 2 ; representemoslos por las ternas 

<t, , T,S/>y<t|.T,V> 

Definition 4. Se dice que dos taxones <t r T, S 0 > y <t^, T, 
S 0 ! >son atopatridas (o que estan en alopatria), durante un cierto inter¬ 
valo de tiempo T si, V9 G T, sus areas de distribution geografica no 
presentan ningun punto en comun, o sea, 

s;n s , 2 - & 

La figura 3 ilustra un caso de alopatria entre dos taxones. 

Definition 5. Dos taxones <t,, T t , S 0 '> y <tj, T, S e 2 > sedicen 
simpatrdas (o que estan en simpatria), durante un cierto intervalo de 
tiempo asociado T, si, V 0 G T, sus areas de distribution muestran 
por lo menos un punto en comun, o sea, si 

s; n s, J * er 

La figura 4 ilustra diferentes casos de simpatria entre dos taxones. 
Notese que haytres especies de simpatrfa, que llamaremos homopatria, 
alelopatriay endopatria. Veamos las definiciones de esos conceptos. 

Definition 6. Decimos que dos taxones <t r T, S 0 ' > y <1^, T, 
S 0 2 > son homopatridas(o que muestran homopatria), durante un cierto 
intervalo de tiempo asociado T, si, V 0 £ T, 

V= V 

La figura 4 ilustra un caso de homopatria entre dos taxones. 

Definition 7. Decimos que dos taxones simpatridas <t |P T, S 0 '> 
y <1^, T ( , S 0 2 > se denominan aieiopatridas, durante un cierto intervalo 
de tiempo asociado T, si, V 0 G T, 

OS. 1 - S. 2 * e.y 
(ii)V- S. 2 

La figura 4 ilustra un caso de ateiopatria entre dos taxones. 

Definition 8. Se dice que un taxon <t r T , S. 1 > es endopatrida 
(o que esta en endopatria) en relation con un taxon <t^, T, S 0 2 >, du¬ 
rante un cierto intervalo de tiempo asociado T, si, V 0 £ T, 
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Fig. 1. Dos casos subsecuentes de expansion de un taxon. 



Fig. 2. Dos casos consecutivos de retraction de un taxon. 



S' c s* 

La figura 4 ilustra el caso de un taxon t, en endopatria con otro ta¬ 
xon tj. 

Nota 1. Las expresiones 'alopatrico', 'simpatrico', yterminos seme- 
jantes, nunca deben utilizarse en biogeografla, pues representan termi- 
nos impropios en esa ciencia; en efecto, 'patrico' (griego) significa ‘del 
padre', ‘oriundo del padre', 'transmitido por el padre'. Solo 'simpatrida', 
alopatrida', y terminos semejantes, tienen relation con la distribucion de 
los taxones en areas geograficas. 'Patrida' viene del Griego. Decimos, 
correctamente, en lenguaje comun, apatrida (sin patria) y no apatrico. La 
utilizacion mcorrecta e impropia de las formas alopatrico', 'simpatrico', 
etc., desgraciadamente han plagado la literatura a causa de los trabajos 
publicados en lengua inglesa, pero no deben utilizarse en espanol. 

Definition 9. Decimos que un taxon t cualquiera sufrio disper¬ 
sion i\\ 

(i) L tuvo una expansion; 

(ii) subsecuentemente t tuvo una retraction, y 

(iii) el area final de distribucion S^" de t es distinta de su area inicial 

V(P ara0 „ > e i)' 

Ejemplo 3. La figura 5 muestra la dispersion de un taxon t. La 
flecha que lleva desde un punto cualquiera perteneciente al area S 0 ' a 
un punto cualquiera que pertenece al area S 0 5 , en este caso, indica la 
ruta de dispersion. 


Conceptos relacionados con areas geograficas 


Sea S una cierta area geografica, asociada con el conjunto F de sus 
caracteristicas (geologicas, geomorfologicas, climaticas, etc.) (F esta cla- 
ro, es no-vado y finito), en un intervalo de tiempo T $ asociado con S. 


I endopatrU 

\ A f U 

Fig. 4. Fenomenos de homopatrla, alelopatria y endopatria entre dos taxones. 



Fig. 5. Dispersion de un taxon. 





Denotemos un area geografica tal por la tema 


<S.F,.T s >. 

Definition 10. Decimosque el area geografica <S, F , T s > mues- 
tra geoestasigenesis(o que esta en geoestasigenesis)i\ F 0 permanece in¬ 
variable para cada instante 0 de T s , o sea, si 

F. = F„. ve e T c . 

Al contrario, o sea que, si F 0 no permanecio invariable a traves del 
tiempo, un area se dice que presenta geoanagenesis. Por lo tanto, en 
este caso, 

3 0..0JG T v talqueF #1 * F m . para0 2 > 0, 

Definition 11. Un area geografica <S, F 0 , T s > con geoanagenesis 
se dice que muestra geoanagenesispositivaio geoanagenesis*)s\ el con- 
junto F 0 de sus aspectos flsicos tuvo el numero de sus elementos au- 
mentado con el tiempo, o sea, si 

F n DF,, P *r a 0 t .0 i eT i .y6 J >0 1 . 

Definition 12. Una area geografica <S, F 0 , T s > con geoanagenesis 
se dice que muestra geoanagenesis negativa (o geoanagenesis -)si el con- 
junto F 0 de sus aspectos flsicos tuvo el numero de sus elementos dismi- 
nuido con el tiempo, o sea, si 

F„3F„, para0,0, G T v yQ } >Q r 

Ejemplo 4. Examinemos un ejemplo ingenuo, simple e imagina- 
rio, tal como el que se muestra en la figura 6. 

Supongamosqueel area S, en un instante de tiempo 9^ solotuvie- 
ra dos aspectos fisicos: un lago y un rio (o sea, F 0| = {lago x, rio y}) y 
que en un instante 0 2 (0 > 0,) hubiese surgido una montana z en esa 
area (Fig. 6). En este caso, dirfamos que el area S sufrio geoanagenesis*, 
pues F 0J = {lago x, rio y, montana z} y F 02 D F 0| . 

Es obvio que si S en 9 fuera representada como en la figura 6 
(superior) y en 0 ; como en la figura 6 (inferior) (0 ; > 0^ (y entonces la 
montana z habria desaparecido completamente, digamos por erosion), 
tendriamos un caso de geoanagesis-, ya que 

F «c F„. 

Definition 13. Al surgimiento de un nuevo aspectofisicoen una 
cierta area geografica S (que esta, por lo tanto, en geoanagenesis + ) se 
llama geoprocope{ del griego progreso, avance). 

Definition 14. A la desaparicion de un aspecto fisico cualquiera de 
cierta area geografica S (que, por lo tanto, esta en geoanagenesis-) se llama 
geoapocope {del griego retirada, remocion, supresion, amputacion). 

Sea ahora C una porcion cualquiera de la corteza terrestre y sean 
0 ! y 0 2 instantes de tiempo de un intervalo de tiempo T t asociado a C, 
tal que 0, < 0 2 . 

Definition 15. Llamamos corogenesis al fenomeno de la apari- 
cion, en el curso del tiempo, de (una) nueva(s) porcion(es) de la corte¬ 
za terrestre, sea: 

(i) Por la particion de una porcion de la corteza terrestre C existen- 
teen0! enporlomenosdos partesC y C en 0 2 (con C ^ C; C yC ^ 
0;C,CCyCCC;yCUC = C),o ' 
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(ii) Por la fusion de por lo menos dos porciones de la corteza te¬ 
rrestre, C. y C, existentes en 0 : , en una unica porcion C en el instante 
de tiempo 0 2 . 

La modalidad (i) se llama inf<orogenesis y la modalidad (ii) sup- 
conogenesis; veanse, respectivamente, las figuras 7 y 8. 



Fig. 7. Corogenesis: inf-corogenesis. 


c 



Ci C, ^ 0 Z 


Fig. 8. Corogenesis: sup-corogenesis. 
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Ejemplo 5. El rompimiento del supercontinente Pangaea induyo 
varios procesos de inf-corogenesis. 

Ejemplo 6. La isla de Celebes (ahora Sulawesi) se formo, apa- 
rentemente, por sup-corogenesis, incluyendo porciones de corteza 
provenientes de Laurasia y Gondwana (cf. Audsley-Charles, 1981, es- 
pecialmente su figura 4.4). Segun Audsley-Charles (1981: 29):... Celebes 
appears to include several very different geobgcai provinces- suggesting the 
island is now composed of once widely separated groups of rocks brought 
together in the late Cenozoic time by large crustal movements. There is 
some geologcal evidence to suggest thatpart of eastern Celebes was formerly 
part of Australian Gondwanaland\_..i\ and this is supported by recently 
publishedpalaeomagnetic evidence ^...]. However, neither the geological 
nor geophysical evidence is sufficiently detailed to be entirely convincing... 

Sean ahora C. y C dos porciones cualesquiera de la corteza terres- 
tre, flsicamente disyuntas, formadas por inf-corogenesis. Sea M un ele- 
mento cualquiera (magma, una portion de oceano, etc.) distinto de C y 
C; sea la relation binaria 'estar entre'; as(, 

I 

[C, m cj 

significa ‘M esta entre C y C ” (hablando espacialmente). 

Nota 2. Algunas propiedades gobiernan la relation “estar entre” 
introducida arriba: 

(i) Si C y C y M son tales que [C M C], entonces C. =* M, M ^ C 
yC / C. 

(ii) Si C, C y M son tales que [C. M C], entonces [C M CJ; 

(iii) Deducimos de las propiedades arriba que no podemos tener 
[CCM]ni[MCCJ. 

Definicion 16. Al surgimiento de un elemento M entre dos por¬ 
ciones de la corteza terrestre C y C. ([C. M CJ), como consecuencia de 
un fenomeno de inf-corogenesis, lo llamamos geocatacope (del griego 
corte), 

Definicion 17. A la desaparicion de un elemento M que existia 
entre dos porciones de la corteza terrestre C y C, como consecuencia 
de un fenomeno de sup-corogenesis, lo llamamos geosincope(6e\ grie¬ 
go elision, supresion). 
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t?m que sirve el Analisis de Parsimonia de Endemismos? 
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Tania Escalante Espinosa y Juan J. Morrone 


El Analisis de Rarsimoniade Endemismos (ParsimonyAnalysis ofEndem- 
icityo PAE) (Rosen, 1988; Rosen y Smith, 1988) clasifica areas con base 
en una analogla en la sistematica filogenetica, de acuerdo con sus taxones 
compartidos, al considerarlos como caracteres, mediante la solution 
mas simple (criterio de simplicidad o parsimonia) (Crisci etaL, 2000). La 
aplicacion del PAE ha sido interpretada de diferentes formas. Muchos 
autores asumen la existencia de una historia comun para explicar los 
agrupamientos de areas basados en la comparticion de especies y taxones 
supraespedficos (Rosen, 1988; Myers, 199 I; Morrone, 1994). Cracraft 
(1991) especulo si la similitud ecologica podrfa tambien contribuir a los 
patrones detectados por el PAE. Mas recientemente, Humphries y 
Parenti (1999) desecharon el PAE, declarando, sin mayor explication, 
que este no es un metodo histdrico. 

En este capltulo comparamos el desempeho del PAE para un con- 
junto de datos de distribution de mam'rferos terrestres de Mexico en 
diferentes unidades geograficas naturales y artificiales. 


El metodo del PAE 


B PAE emplea un algoritmo de parsimonia con el proposito de ob- 
tener un dadograma de areas, basado en los taxones que habitan las 
areas (Rosen, 1988), el cual ha sido aplicado por varios autores para 
establecer relaciones entre diferentes unidades biogeograficas. Rosen y 
Smith (1988) inicialmente lo aplicaron para determinar las relaciones 
entre localidades de arrecifes de coral y erizos de mar fosiles. Algunos 
autores lo han usado para resolver relaciones entre areas u obtener 
areas de endemismo, otros autores lo han aplicado para detectar tra- 
zos generalizados, proponer areas para conservation y en estudios 
ecologicos (Cuadro I). 

Crisci etai. (2000) distinguen tres tipos de PAE, de acuerdo con sus 
unidades de estudio; localidades, areas de endemismo y cuadrantes. El 
PAE con base en localidades permite obtener cladogramas de areas, en 
donde las localidades se encuentran agrupadas por la presencia de 
sinapomorfias geografeas directamente a partir de las distribuciones geo- 
grafeas de los organismos. El PAE con base en areas de endemismo fue 
empleado inicialmente por Craw (1988), al utilizar areas de alto y bajo 
endemismo como unidades y agregando information de dados. Final- 
mente, el PAE con base en cuadrantes fue propuesto por Morrone 
(1994), donde se utilizan las distribuciones de los taxones en una cua¬ 
dricula sobrepuesta al area de estudio, donde los cuadrantes se toman 
como unidades (Crisci et al., 2000). 

Los pasos basicos del PAE para delimitar areas de endemismo 
(Morrone, 1994) son los siguientes (Fig. I): 

1. Dibujar una cuadricula sobre un mapa de la region analizada. 
Considerar unicamente aquellos cuadrantes donde exista al menos una 
localidad para un taxon. Tambien se puede utilizar un sistema de regio¬ 
nalization desarrollado previamente, por ejemplo, provincias, distritos, 
regiones, etc. 

2. Construir una matriz de datos, donde las columnas representen 
a los taxones y los renglones a las areas (cuadrantes, provincias, etc.). Si 
un taxon esta presente en un area se utiliza un T y si esta ausente, un 
'O’, Para enraizar el arbol, se adiciona un area hipotetica codificada con 
'O' en todas las columnas. 

3. Aplicar un analisis de parsimonia a la matriz de datos. 


4. Identificar en el dadograma los grupos de areas definidos por al 
menos dos taxones. 

5. Sobreponer los grupos delimitados en el dadograma sobre las 
areas y el mapa de taxones endemicos a cada grupo de cuadrantes para 
delinear los Kmites de cada area de endemismo. 


Analisis de mamiferos terrestres mexicanos 


Usamos el PAE para analizar los patrones distribucionales de los 
mam'rferos terrestres de Mexico, con tres unidades de analisis diferen¬ 
tes: cuadrantes, ecorregiones y provincias biogeograficas. A partir de 
56,859 registros de especimenesde colecciones (Ceballos y Arita, 1996; 
Lopez-Wilchis, 1996; Lopez-Wilchis y Lopez-Jardinez, 1998), construi- 
mos cuatro matrices de datos, correspondientes a: (a) una cuadricula 
de Zi ° latitud x Zi longitud, (b) una cuadricula de 1 0 latitud x I ° longitud, 
(c) un sistema de 47 ecorregiones (Conabio, 1999), y (d) un sistema de 
14 provincias biogeograficas (Morrone eta/., 2002). 

El numero de taxones usados (columnas) fue de 703, correspon¬ 
dientes a generos, especies y subespecies (clasificacion segun Ramirez- 
Pulido eta/., 1996). El numero de areas (filas) vario de acuerdo con las 
diferentes unidades analizadas: 

1.716 cuadrantes de 1 Zi latitud x Zi longitud. 

2. 230 cuadrantes de 1° latitud x 1° longitud. 

3. 45 ecorregiones (dos de ellas no contuvieron registros). 

4. 14 provincias biogeograficas. 

Todas las matrices induyeron un renglon codificado con ceros para 
enraizar los cladogramas, y fueron analizadas con algoritmos de parsi¬ 
monia. Para las matrices de las cuadriculas de Zi y I °, usamos el pro- 
grama TNT version beta (Goloboff et a/., 2000), aplicando la option 
New Technology Search (sectorialsearches, tree-drifting y tree fusing). La 
matriz de las ecorregiones fue analizada con TNT (Goloboff eta/, 2000) 
y PAUP version 4.0b4a (Swofford, 1999), aplicando la option heuristic 
search. La matriz de provincias fue analizada con NONA (Goloboff, 

1993) y Winclada version 0.9.99 beta. (Nixon, 1999). Los mapas fue¬ 
ron dibujados con ArcView 0 version 3.2 (ESRI, 1999). 

Para la matriz de la cuadricula de Zi°, luego de seis horas obtuvi- 
mos seis arboles de 17,1 38 pasos; no pudimos obtener los indices de 
consistencia o retention, ni la lista de sinapomorfias. Los cladogramas 
mostraron una politomla basal con cientos de cuadrantes. Para la ma¬ 
triz de la cuadricula de I °, obtuvimos cinco arboles (consenso estricto 
con 9394); tampoco pudimos obtener los indices de consistencia o 
retention, ni la lista de sinapomorfias. Adicionalmente, y sin obtener 
el arbol mas corto (porque ni el programa ni la computadora soporta- 
ron la cantidad de datos), solicitamos en PAUP la lista de sinapomorfias, 
autapomorflas, y homoplasias con Indices de consistencia y de reten¬ 
tion mayores a 0.5. Para la matriz de ecorregiones obtuvimos 12 
cladogramas. El dadograma de consenso estricto tuvo 3009 pasos, 
Cl= 0.23 y Rl= 0.62 (Fig. 3) con TNT y PAUP Para las provincias, 
obtuvimos un unico dadograma con 1603 pasos, Cl= 0.43 y Rl = 
0.55. En el cuadro II y la figura 2 presentamos un resumen con el 
numero de cladogramas, pasos y sinapomorfias para cada unidad en 
los diferentes analisis. 

En todas las matrices de datos usamos taxones de diferentes cate- 
gorlas taxonomicas, como generos, especies y subespecies. De acuer- 
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Cuadro I. AJgunas aplicaciones del PAE. 


Alitor 

Area 

Unidades de estudio 

Taxones 

Objetivos 

Cracraft (1991) 

Australia 

14 provincias biogeograficas 

Vertebrados 

Inferir relaciones histo- 

ncas 

Myers (1991) 

Hawaii, Indo-Pacffico 
tropical y Caribe 

6 OGUs obtenidas a partr de 
localidades 

Crustaceos (Amphipoda) 

Interpretar la historia de 
ocupacion espacial por 
linajes 

Fernandes et at. (1995) Estuario Amazonico 
(Brasil) 

6 areas de islas y bancos 
continentales 

Primates 

Inferir relaciones histo- 
entre islas y bancos 
continentales 

Da Silva y Oren (1996) Amazonia 

14 regiones interfluviales 

Primates 

Analizar las relaciones 
de las regiones 

Posadas (1996) 

Tierra del Fuego 
(America del Sur) 

52 cuadrantes de 0.5° latitud 
x 0,5° longitud 

Plantas vasculares 

Analizar patrones de 
endemicidad 

Bellan y Bellan-Santini 
(1997) 

Archipielago cercano a 
Marsella (Francia) 

24 localidades submarinas 

Invertebrados 

Estudiar las condiciones 
bajo las cuales se alcan- 
zaba el equilibrio en ha¬ 
bitats betonicos 

Geraads (1998) 

Mediterraneo (Africa 
del Norte) 

7 areas agrupadas a partir de 

89 localidades 

Roedores del mioceno- 
plioceno 

Determinar relaciones 
entre provincias y sub- 
provincias 

Morrone (1998) 

Region Subantartica 

16 islas 

Curculionoidea 

(Coleoptera) 

Determinar relaciones 
entre las islas 

Sfenthourakis y Giokas 
(1998) 

Grecia 

53 cuadrantes de 100 x 100 km 

en UTM 

Crustaceos (Oniscidea) 

Encontrar patrones de 
relaciones 

Watanabe (1998) 

Islas del Japon 

25 areas 

Peces de agua dulce 

Reconocer areas de 
endemismo 

Glasby y Alvarez (1999) Areas australes 

15 areas de endemismo 

Anelidos (Polichaeta) 

Estimar patrones de 
endemismo y relacio¬ 
nes entre areas de en¬ 
demismo 

Luna-Vega et aJ. (1999) 

Mexico 

24 parches de bosque 
mesofilo de montana 

Plantas vasculares 

Postular una hipotesis 
general de relaciones 

Morrone et at. (1999) 
y Espinosa et at. (2000) 

Mexico 

19 provincias biogeograficas 

Aves, plantas e insectos 

Clasificar las provincias 
biogeograficas 


Resultados 

Los dadogramas resultan- 
tes fueron congruentes 
con dadogramas de areas 
obtenidos usando meto- 
dos biogeograficos dadls- 
ticos 

Los dadogramas sugieren 
relaciones biogeograficas 
diferentes en el pasado y 
en la actualidad 

Se encontro un patron de 
fragmentacion de las islas 
y el contlnente 

Se encontro congruence 
entre resultados de PAE y 
analisis biogeograficos cladls- 
ticos y de areas de ende- 
mismo previos 

Se hallaron patrones de 
areas anidadas 

Se determino la evolucion 
temporal de las areas anali- 
zadas 


Se infirieron rutas de mi- 
gracion 

Los resultados no sostie- 
nen la existencia de una pro- 
vincia Insulantartica 

Se reconocieron dos 
entidades biogeograficas 
principales 

Se hallaron areas anidadas 
definidas daramente 

Los patrones de distribu- 
cion difieren un poco de las 
areas dasicas de endemis- 
mo, consistentes con es- 
tudios de plantas terrestres 

Interpretaron el dadogra- 
ma en terminos de un mo- 
delo de vicarianza 

Las provincias se asignaron 
a las regones NeSrtica y Neo¬ 
tropical 


Numaro relativo d« paaos 
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Cuadro I. Continuacion. 


Autor 

Area 

Unidades de estudio 

Taxones 

Objetivos 

Resultados 

Luna-Vega et al. (2000) 

Hidalgo (Mexico) 

7 parches de bosque mesofilo 
de montaha 

Plantas vasculares 

Delinear trazos genera- 
lizados 

Encontraron trazos gene- 
ralizados y determinaron 
areas prioritarias para la 
conservacion 

Ron (2000) 

Amazonas 

14 localidades de bosque tropical 

Anuros, lagartijas y pri¬ 
mates 

Estudiar patrones distri- 
bucionales 

Encontraron congruencia 
entre los diferentes taxo¬ 
nes, y entre dadogramas 
de PAE y biogeograficos 
dadfsticos 

Bisconti et al. (2001) 

Islas Galapagos y conti- 
nente americano 

19 islas y 20 areas continentales 

Reptiles y aves terrestres 

Analizar las relaciones 
de las islas Galapagos 

Los resultados sustentan ana¬ 
lisis biogeograficos previos y 
los corroboran con evidence 
independiente 

Ippi y Flores (2001) 

Region Neotropical 

30 cuadrantes de 10° de latitud 
x 10° de longrtud 

Tortugas continentales 

Circunscribir areas de 
endemismo 

Alta coincidence con resulta¬ 
dos de otros metodos y con 
taxones no relacionados 

Morrone y Marquez 
(2001) 

Zona de Transicion 

Mexicana 

12 provincias biogeograficas 

Coleopteros 

Delinear trazos genera- 
lizados 

Los trazos generalizados ob- 
tenidos corresponden basica- 
mente a patrones reconoci- 
dos previamente 


Cuadro II. Comparacion de los resultados de los analisis basados en diferentes unidades. 


Unidades 

Numero de unidades 

Numero de arboles 

Numero de pasos 

Numero de sinapomorfias 



Absoluto 

Relativo* 

Absoluto 

Relativo* 

Absoluto 

Relativo* 

Cuadros de 'h° 

716 

6 

0.008 

17,138 

23.935 



Cuadros de 1 ° 

230 

5 

0.021 

9,394 

40.843 

9 

0.039 

Ecorregiones 

45 

12 

0.266 

3,009 

66.866 

16 

0.355 

Provinces 

14 

1 

0.0714 

1,603 

114.500 

127 

9.071 


* Numero absoluto/ Numero de unidades analizadas 



Fig. 2. Comparacion de: izq., numeros relativo y absoluto de pasos; der, numeros relativo y absoluto de sinapomorlias, para cuadrantes de 'h ° y 1°, ecorregiones y provincias. 


Numero absoluto de slnapomorffas 
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do con Glasby y Alvarez (1999), la ventaja de utilizar varios niveles 
taxonomicos es que la information asociada con las especies endemi- 
cas puede incorporarse al nivel generico (excepto que una especie sea 
la unica representante de un genero) y que los datos distribucionales a 
nivel generico pueden usarse en el analisis, aun cuando se carezca de la 
identification a nivel de especie. Sin embargo, en nuestros analisis los 
generos solo fueron informativos sobre relaciones entre las provincias. 
Por otro lado, algunas subespecies definieron relaciones que no era 
posible darificar con los datos de la especie completa. Es interesante 
notar que nuestra base de datos contenfa especies con amplia distribu¬ 
tion, para las cuales se han descrito numerosas subespecies, pero de 
las que carecfamos de information distributional, lo cual habrfa permiti- 
do una mejor resolution en los cladogramas. 

La resolution pobre del cladograma de la cuadricula de Vi, ademas de 
bs problemas tecnicos de los programa de computo, puede deberse al 
tamario pequeno de bs cuadros. Posadas y Miranda-Esquivel (1999) pro- 
pusieron unir cuadrantes cuando la resolution de los datos es baja o su 
separation genera conflicto. Esto aparentemente fue resuelto con los cua¬ 
dros de I °, los cuales representan cuatro cuadros de Vi, donde la resolu¬ 
tion se incremento significativamente, 

Geraads (1998) menciono otros problemas con el PAE. Los 
cladogramas estan enraizados con un 'ancestro' con todos los taxones 
ausentes, asumiendo que 'O' es el estado 'primitive'. Aunque esto cier- 
tamente no se conoce, es una hipotesis mejor que asumir que todos 
los taxones esten presentes en la biota ancestral, siendo el estado 
apomorfico, entonces, la extincion. Por otro lado, si el cladograma es 
de areas, la convergencia debera ser imposible, porque un taxon no 
puede aparecer separadamente en dos areas no ligadas 
biogeograficamente. Una forma de evitar esto serfa usar la optimization 
ACCTRAN, que favorece las reversiones sobre las convergencias; sin 
embargo, es imposible distinguir a priori entre ausencias primitivas o 
reversiones reales (extinciones), asi, la ausencia puede codificarse solo 
como 'O', en lugar de 'O' o '?', como deberfa hacerse. 

Enghoff (2000) sugirio que el PAE representa un extremo del su- 
puesto 0 (Wiley, 1987; Zandee y Roos, 1987), porque solo los taxones 
ampliamente distribuidos proporcionan evidencia de relaciones entre 
areas. Si los taxones son optimizados sobre un cladograma resuelto de 
areas usando el PAE, pueden mostrar homoplasia, esto es que algunos 
taxones pueden aparecer mas de una vez en un cladograma de areas, 
otros pueden mostrar reversiones, y es posible que el soporte de mu- 
chas ramas sean reversiones, Para evitarlo, los taxones pueden codifi¬ 
carse como irreversibles. Ron (2000) considero que aunque la base 
logica del PAE es la suposicion que las localidades o areas que compar- 
ten taxones estan cercanamente relacionadas (pues comparten una his- 
toria comun), esta suposicion, por si misma, no justifica el uso de la 
parsimonia cladistica para agrupar areas. Cracraft (1991) previamente 
presento una interpretation mas elaborada, sugiriendo que los taxones 
compartidos entre areas pueden ser evidencia de relation historica, 
porque son la consecuencia de fallas a la especiacion cuando las areas 
vicarian. De acuerdo con Cracraft (1994), si la dispersion biotica esta 
constrenida historicamente, puede esperarse que las distribuciones de 
los taxones exhiban congruencia jerarquica cuando se examinan 
cladfsticamente. Si el subconjunto de information considerada por el 
PAE es suficientemente grande, puede esperarse que los cladogramas 
de area representen con exactitud los eventos de vicarianza, y los resul- 
tados pueden sersimilares a aquellos derivados de analisis biogeograficos 
cladfsticos (Ron, 2000). Los patrones distribucionales generados por 
especiacion simpatrida, dispersion a larga distancia y extincion pueden 
ser menos frecuentes, o al menos carecer de serial filogenetica, en re¬ 
lation con los patrones de distribution generados por la vicarianza. Por 
ello, los organismos ideales para la aplicacion del PAE son aquellos que 
tienen capacidades de dispersion limitadas y especian de manera 
vicariante (Ron, 2000). 

Si comparamos los resultados del cuadro II, parecerfa existir una 
tendencia a decrecer el numero absoluto de pasos conforme el nume- 


ro de unidades decrece, aunque no necesariamente ocurre lo mismo 
para el numero de cladogramas. Por otro lado, los numeros absoluto y 
relativo de sinapomorflas se incrementan cuando el numero de unida¬ 
des decrece y las unidades son mas 'naturales', como las provincias 
biogeograficas. 

Watanabe (1998) menciono que una de las ventajas del PAE es que 
las relaciones entre las areas pueden definirse claramente por taxones 
compartidos (sinapomorflas), difiriendo de los analisis feneticos, Para los 
mamfferos terrestres mexicanos, dos analisis feneticos previos (Ramfrez- 
Pulidoy Castro Campillo, 1992; Ramtrez-Pulido etal., 1994) no difirie- 
ron significativamente de nuestros resultados en los mapas de la cuadri¬ 
cula de I °, ecorregiones y provincias. La Peninsula de Baja California en 
la mayorfa de los cladogramas fue diferenciada del resto del pais, asf 
como el Altiplano Norte y la Peninsula de Yucatan, pero existe conflicto 
entre las costas este y oeste, y sus relaciones con otras zonas, 

Da Silva y Oren (1996) sugirieron que el PAE puede usarse como 
una tecnica para identificar areas de endemismo a escala intracontinental 
y para hacer inferencias historicas. El cladograma de PAE en esta ultima 
aplicacion siempre deberfa evaluarse posteriormente a traves de la con¬ 
gruencia con cladogramas de area construidos mediante procedimien- 
tos de la biogeografia cladistica (Luna-Vega eta!., 1999). 
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B iogeography has been reviewed on many occasions in recent years 
(literature in Nelson and Ladiges, 2001). The reviews testify to a con¬ 
tinuing interest in their subject, stemming in the 1960s from the revival 
of continental-drift theory and from the development of dadistic sys- 
tematics, At a recent international meeting (Anon., 1998: ix), there was 
a symposium Historical biogeography: A critique. The symposium pro¬ 
voked the response that biogeography is a mess. Its reporters explained 
the meaningofthe remark: biogeography is nowhere near finding a unify¬ 
ing and scientific method (Tassy and Deleporte, 1999: 14, translated). 
The meaning is similar to earlier observations (Keast, 1977: 249) that 
some writers have recently been critical of the lack of a unified methodol¬ 
ogy: eg. Vjilleumier, 1975; also Rosen (1978) on Vuilleumier (1978) - 
the centuries-old tension between ecological and historical approaches 
to biogeography. 

The varied possibilities to interpret data about taxa, their interrela¬ 
tionships, and their geographic distributions, may be seen as different 
methods of analysis of data of these kinds (Ebach and Edgecombe, 2001). 
Different methods, even applied to the same data, tend toward differ¬ 
ent results. In an historical sense, different and conflicting results -differ¬ 
ent histories- cannot all be true. Some results must be artefactual and, 
therefore, method generated. 


Geographic paralogy 


In 1996 we suggested that artefactual results stem from data that 
contain geographic paralogy (Nelson and Ladiges, 1996, also Page, 1993). 
Use of the term 'paralogy' is by analogy with its use in molecular sys- 
tematics begun by Walter Fitch in the late 1960s (Fitch, 1970, 2000). 
Molecular paralogy refers to misleading comparison between duplicated 
genes that have had independent histories. 

Geographic paralogy is evidenced for different taxa by their partly 
or wholly overlapping distributions - duplicated geographies of taxa that 
have had independent genetic histories. Here, there are two novel ideas: 

(I) that a node of a dadogram, representing a phylogenetic relationship 
among organisms, is either geographically paralogous or it is not; and (2) 
that any interpretation of a paralogous node is likely to be artefactual. We 
suggested that geographic data associated with non-paralogous nodes are 
the only such data actually relevant to dadistic biogeography. In our expe¬ 
rience, reducing data to paralogy-free subtrees prevents artefactual inter¬ 
pretation, if not altogether then to a significant degree (e.g., Anderson, 

1998), We consider subtrees for two Gondwanan examples, southern 
beech trees, Nothofagus, and bony-tongue fishes, Osteoglossidae. 

Nothofagus. Humphries (1981) discussed I I different theories 
for the origin and evolution of Nothofagus. For Darlington (1965: 140, 
also Van Steenis, 1972; Hill, 2001), A/oi6o%i/swasthekeytothe his¬ 
tory ofterrestrial life in the far south because (p. 147) it is likely to disclose 
a geographic history that has been folio wed by many other plants and by 
many invertebrate animals. Darlington (pp. 146-147) explained: 
Nothofagus may have originated in (southern?) Asia in the Cretaceous, 
crossed the tropes to Australia or New Zealand or both, radiated there, 
and somehow made a triple dispersal half way around the southern end of 
the world- three dispersals to explain the three subgroups recorded for 
South America (e.g., Van Steenis, 1972). The explanation implies that 


the South American representatives of each subgroup would prove re¬ 
lated most closely to species of the jumping-off points for the three east¬ 
ward dispersals. So far, such has proved not to be the case and is con¬ 
tradicted by subsequent discovery, as if the three hypothetical dispersals 
were from South America to the areas in the west. 

In 1997 we considered the phylogeny in a strict consensus tree of 
30 extant species of Nothofagus, based on morphology and molecular 
sequences of Linder and Crisp (1995). Of 27 nodes in the tree, very few 
- only three in fact - are geographically informative (Fig. I). The dades for 
subgenus Lophozania (N. glauca to N. menziesii) and subgenus Fuscospora 
(N. a/essandn to N. truncasta) show repeated areas, and each includes 
only one informative node with only one informative area statement. 
Nodes I -2 relate Australia and New Zealand more closely than to South 
America. Node 3, in the dade for subgenus Brassospora (N. discoideato 
N. starkenborghii), similarly relates New Caledonia and New Guinea 
(Ladiges etal., 1997; Ladiges, 1998). Nothofagus'\s thus not richly infor¬ 
mative about intercontinental relationships. The three nodes, neverthe¬ 
less, are mutually consistent even if minimally confirmatory. 

Phylogenetic analyses of Nothofagus continue to be published in the 
hope of finding more historical pattern. These analyses vary in the type 
of character data, the number of extant species sampled and whether 
fossils are included: Martin and Dowd (1993; rbcL DNAdata), Setoguchi 
etai (1997; rbcL and atpB-rbcL intergenic spacer data), Manos (1997; 
rbcL, ITS nrDNA and morphology combined), and Jordan and Hill (1999; 
combined molecular and morphological data sets, including fossils). In 
2001 we reviewed these phylogenies and their geographic information 
content (Nelson and Ladiges, 2001). 

The phylogenetic trees of Martin and Dowd, Setoguchi etai and 
Manos differ in the number of resolved nodes (15-19 nodes), but all 
reduce to the same three informative geographic nodes of Linder and 
Crisp (1995). For new molecular sequences analyzed separately, Manos 
(1997) published also a strict consensus tree of 19 nodes. Again only 
three are geographically informative with one node differing from those 
above, in relatingAustralia and South America more closely than to New 
Zealand. Addition of six fossil species from Tasmania by Jordan and Hill 
(1999) yielded a strict consensus tree of 17 nodes with onlytwo being 
geographically informative (Australia and New Zealand related more 
closely than to South America). The third node above, relating New 
Guinea and New Caledonia more closely than to South America, is 
rendered paralogous by the placement of two fossil species from Tas¬ 
mania (N mucronata, N. lobata), the former within a New Guinea- 
New Caledonia clade in an unresolved polytomy with six extant spe¬ 
cies, the latter within a resolved South America clade as sister to one of 
four extant species (N nitida) 

The basal paralogous nodes for Nothofagus suggest that lineages 
had differentiated and become widespread in Gondwana before the 
separation of the continents. A different cause of paralogy is imprecise 
characterization of geographic areas (Nelson and Ladiges, 1996). Areas 
used to describe intercontinental relationships of Nothofagus (e.g. South 
America) are not precise, and taxa within Nothofagus have discrete dis¬ 
tributions within these broad continental areas. More precise character¬ 
ization of geographic areas might render some nodes non-paralogous 
and geographically informative on a local scale. 

Swenson and Hill (2001, also Swenson etai, 2001) considered the 
possibility that fossil Nothofagus might contradict geographic patterns 
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Fig. 1 . Interrelationships of 30 extant species of Nothofagus, with their native area indicated: Aust, Australia: N Ca, New Caledonia; N Gu, New Guinea; NZ, New Zealand; S Am, 
South America, after Linder and Crisp (1995: Fig. 3). Nodes 1-3 are geographically infonmative. Nodes marked 0 are basal fa paralogy-free subtrees (right). All other nodes are 
geographically paralogous. There are three paralogy-free subtrees, each with one infonmative node. The three subtrees are combined in the lower right-hand diagram. 


found for extant forms, as if extant patterns were distorted because of 
geographically widespread extinction. Hill (2001: 33 I) emphasized, how¬ 
ever, that for fossils to become relevant in this or any other way identi¬ 
fications be made with much greater ngor so that fossil taxa might then be 
correctly placed in the cladogram of extant forms. 

Bony-tongue fishes. Interrelationships and geographic distri¬ 
butions of extant freshwater fishes of the bony-tongue family 
Osteoglossidae are shown in figure 2 (left). The basal node is paralogous 
because the areas Africa and South America occur in each of the two 
clades stemming from it The smaller clade (Heterotis-Arapaima), with 
only two taxa and two areas, is geographically uninformative. For the 
other clade, there is one subtree (Fig. 2, right) with two informative 
nodes (4, 5). 


In South America there are two taxa: the arawana' (Osteogfossum) and 
the 'pirarucu (Arapaima)oi Amazonian white water. They live together over 
a vast distribution. The pirarucu, one of the world's giant fishes, has its nearest 
living relative in Africa (Heterotis, tropical West Africa and the upper Nile). The 
arawana has its nearest relatives in a complex of species (Sderopages): one or 
more spedes in Sumatra, Borneo, and South East Asia from Malaya into Thai¬ 
land; and two or more species in New Guinea and tropical Australia, which 
have the name 'Saratoga' in recent Australian books and 'burramundi' or 'bar- 
ramundi' in earlier books, a name now reserved in commerce for an unre¬ 
lated fish (Yearsley etal., 1999). The New Guinea and Australian forms are 
related more closely than to the Malayan species (pers. obs.). Possibly they 
are related more closely to the South American arawana than to the Malayan 
species. More remote are relatives, fossil in India (Bonde, 1996), and extant 
and fossil in Africa (Li and Wilson, 1996). 
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Fig. 2. Left, Interrelationships and distribution of extant fishes of the family Osteoglossidae, including three species of Sderopages, wfth their native area indicated (see Fig. I and 
text); Right, paralogy-free subtree with two informative nodes (4, 5). 


The relevance of the arawana clade is the evident trans-Pacific rela¬ 
tionship within another group evidently Gondwanan, with fossil roots 
into the mid-Mesozoic (Kumazawa and Yoshida, 2000). In terms of their 
geography, the fishes, like Nothofagus, relate areas ofthe western Pacific 
(Fig. 2, node 4, New Guinea, Australia) more closely than to South 
America, but also relate these areas (node 3, with Malaya) more closely 
than to Africa,The four subtrees for Nothofagus and the fishes (Figs I -2) 
combine without conflict in a summary tree with two informative nodes 
(Fig. 3), suggesting that the two taxa share a common history in the 
southern continental areas. We suggest that a cladistic approach to the 
biogeography of these taxa reaches its limit in this simple diagram and 
these few nodes -that the diagram shows all cladistic information (area 
relationship) deserving explanation. When geographic areas are opti¬ 
mized on a cladogram, nevertheless, paralogous nodes continue to be 
used to generate 'explanation' - to resolve supposed episodes of sym- 
patric speciation and extinction, or a center of origin with implied dis¬ 
persal (Swenson etai, 2001 b; Van Veller et at., 2002). 

Center of origin? Considering paralogy, we find that various 
notions self-destruct. Perhaps the most notable casualty is the center of 
origin, which seems always a product of paralogous comparison (Ebach, 

1999). A hypothetical example (Fig. 4) was sent to Willi FHennig a few 
years before he died h 1976. There are two taxa (extant or fossil) in 
South America, one related to a third in Africa (Nelson, 1974: Fig. 2). 
The question posed to FHennig: is there evidence, however slight, of a 
center of origin in South America and dispersal to Africa? Yes, according 
to his Progression Rule (FHennig, 1950: 356, I960: 250, 1966a: 134, 
1966b: 23, 1968: 183, 1982: 132; Brundin, 1966: 56) - the usual cri¬ 
terion (Ross, 1974: 214-220; Platnick, 1981; Wiley, 1981; Nelson and 
Platmck, I 984); but no, if the basal node be set aside as paralogous. 
The example may be expanded by adding more taxa and paralogous 
nodes (Fig. 5). 

Is it reasonable in this hypothetical case, despite the duplicated ge¬ 
ography in South America, to consider that the ancestor of the three- 
five taxa occurred also in Africa? Yes, why not? The criterion used to 
resolve a center of origin is minimality of implied dispersal events (Nelson, 

1969). Why not minimize events to zero? 

Wthout dispersal from a center of origin, what is the implied history 
in this hypothetical case? The implication is that the first split of the wide¬ 
spread ancestor isolated a population in South America before the later 
split between the less widespread South American-African population. 

Paralogous nodes: Geographically informative? A sec¬ 
ond is the notion that, attached to each node of a cladogram, are relevant 
geographic data deserving of interpretation - not so f or paralogous nodes. 
There is no necessity to interpret geography to fit paralogous nodes in the 
hope that a meaningful pattern might emerge from their analysis even by 
a computer program. 
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Fig. 3. Combination of subtrees fa Nothofagus (Eg. I) and fishes (Fig. 2), with two 
informative nodes (4, I +3+5). The latter node represents nodes from three subtrees. 
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Fig. 4. In South America, two taxa (extant or fossil) of which one relates to a third in 
Africa, showing possibilities fa vicariance (left) and dispersal (right). 


Geographic homoplasy? A third is the notion that apparently 
conflicting and artefactual geographic data are analogous to homoplasy 
in systematic data, which, hopefully, is distributed randomly, more or 
less, among the nodes of a cladogram - not so because geographically 
paralogous nodes increase toward the base of dadograms generally. 
Consider two nodes: one node (non paralogous) relating a pair of closely 
related fishes, or a pair or aquatic insects, living in adjacent river basins, 
and another node (paralogous), deeper in the history of life, relating 
fishes and the insects upon which they feed. The former is geographi- 
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Fig. 5. Top: In South America, two taxa (extant or fossil) of which one relates to a third 

in Africa, illustrating minimum evidence (paralogous node I) to resolve a center of ongin 
according to the usual dadistic criterion (Hennig's Progression Rule). Middle: Twice the 
minimum evidence (paralogous nodes I -2). Bottom: Thrice the minimum evidence 
(paralogous nodes 1-3). Simpson (1947: 649) regarded such evidence (a variety of ear¬ 
lier relations) as more reliable than.., earlier appearance in the fossil record. 

cally relevant, and the latter not. The former node speaks to a relation¬ 
ship between the river basins. The latter to who knows what. 


Creation myth: Past and present 


A remarkably recurrent theme of twentieth century biogeography 
is the questfor origins oftaxa and of their distributions, or in other words 
The geographic origins of individual taxa, and dispersal routes away from 
these origins (Simberloff, 1972: 161). The notion of a geographic center 
of origin, with dispersal therefrom, explicitly derives from creation myth 
of the Bible -the Garden of Eden. Linnaeus and later writers used the 
myth as an explanatory device of biogeography. It persists in the 'out of 
Africa' sagas of human origins and their molecular embellishments. It is 
currently under postmodern revival: if the flora of New Zealand, isolated 
from Australia and Antarctica ... for 60 million years,... can be shown to 
have arrived over the sea..., then biogeographc hypotheses the world over 
which involve any kind of land connection must be reconsidersd(Po\e, 1994: 
625). The argument is the familiar one of the 'professional biogeogra¬ 
pher'(Darlington, 1964a: 1084): ifNothofagus has been wind-dispersed 
across southern ocean gaps in the late Cretaceous and Tertiary, [then] 
Glossoptens may have been dispersed in the same way in the late Paleozoic 
(Darlington, 1965: 147-148). 

With an explanatory mix of dispersal and vicariance, determined by 
'vastly improved geological data’, biogeography is now seen suddenly 
to have got real (Heaney, 1999: 435-436): Forme, for example, knowing 
with good confidence that the continental rocks included in the Philippine 
island of Mindoro were covered by marine seas at the time of their frag¬ 
mentation from the Asian continent and that they did not re-emerge as 
part of a subaerial island until the late Miocene (roughly 10 million years 
ago) makes all the difference in successfully sorting process out of patterns 
ofdistributions. 

The possibility of complete submergence of New Zealand h the 
late Oligocene, and of New Caledonia in the early Tertiary, is similarly 
used to argue for entirely long-distance dispersal as explanation of the 
biota of these islands (Pole, 1994: 628-629). Once again (Darwin 1845: 


378) weseem to be brought somewhat nearthat great fact- that mystery of 
mysteries... the vision thatthe foras andfaunasofmany islands, including 
New Zeal and... must have crossed water ^35(Darlington, 1964b: 708). 

Emerging lifeless from the ocean, barren lands feature in Linnaeus' 
explanation of life's distribution throughout the world (Linnaeus, 1744, 
1781; Frangsmyr, 1983; Larson, 1986; Rupke, 1996). Whether univer¬ 
sally or locally applied, the vision and its effect are the same - to render 
superfluous any geographic comparison across taxa. Biogeography 
thereby reduces to dispersalism and its empirical impossibilities - mark¬ 
ing the center of origin and time of arrival of each, or even one, propagule 
theorized to have been successful in colonizing the barren landscape to 
the east, or to the west, of Eden. To all appearances, a real problem 
(what to believe? or how to proceed?) is thereby solved. That the his¬ 
tory of biogeography is littered with ‘explanations' of the kind testifies to 
their continuing popularity (Nelson, 1978). 
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La dispersion ha muerto, LARGA VIDA a la dispersion 


Daniel Rafael Miranda-Esquivel, Mariano Donato y Paula Posadas 


Tradicionalmente la dispersion ('dispersal') ha sido vista como uno de 
los componentes de los procesos de cladogenesis (Rosen, 1978; 
Futuyma, 1998), el cual permite la movilidad de las poblaciones; su 
posterior separation puede conducir al aislamiento y especiacion en 
alopatria. Como tal, tuvo un papel crucial en las explicaciones bio- 
geograficas desde la cosmovision judeocristiana basada en la interpre¬ 
tation textual de la Biblia, la ley de Buffon, hasta la regia de la progre- 
sion (Hennig, 1968; Bueno y Llorente, 2000); la idea es central al 
pensamiento evolutivo tanto en Darwin como a gran parte de la vi¬ 
sion contemporanea (O'Hara, 1988). A partir del reconocimiento de 
la tectonica de placas y la entrada a discusion del paradigma croizatiano 
(espacio, tiempo y forma evolucionan en conjunto), la dispersion fue 
dejada un tanto de lado como explication unica a la distribution de los 
taxones actuates y entro a ser junto con la extincion, parte del error en 
el patron de distribucion de los organismos. Craw (1989) considera 
que la dispersion a distancias largas es una explication ad hoc, no falsable 
y por lo tanto no cienttfica. Por otra parte, con un marco referencial 
diferente, van Veller etai (1999, 2000, 200 la,b) consideran a la vica- 
rianza como la explication primaria para la cladogenesis. Sin embargo, 
esta option dual de explicar el patron de cladogenesis como vicarianza 
o dispersion es un tanto maniquea y quiza no es el mejor enfoque, ya 
que la dispersion como elemento que permite explicar parte del pa¬ 
tron de distribucion de los organismos es factible y se ha incluido en 
varios analisis contemporaneos (Hovenkamp, 1997; Macey et al., 
2000; Sanmartin et al., 2001; Swenson et at., 2001; van Wenzel et 
at, 2001). 

La dispersion como alternativa puede existir ya que se presenta una 
paradoja en la explication debida exclusivamente a vicarianza: From its 
very beginning, however, the vicariance perspective contained'a paradox: if 
vicariance has played a major role in the diversification of life on this planet, 
there must have been episodes of biotic expansion (dispersal) between 
episodes of geographical isolation and sped at ion caused by habitat 
fragmentation (vicariance). Clearly, dispersal must play some role is 
speciation, even if that role is just ‘setting the stage 'for vicariance (Brooks 
y McLennan, 2001:758). 

Aunque la dispersion puede ser vista como un proceso estocastico 
(Brown y Lomolino, 1998:264) tambien puede considerarse que exis- 
te un patron de dispersion el cual puede recuperarse a partir del 
cladograma de los taxones, en particular de la relation dual dada por la 
reconstruction del area ancestral para taxones hermanos y la distribu¬ 
cion actual (contra Craw, 1989). De hecho el esquema planteado para 
la reconstruction del area ancestral determina la forma como la posible 
dispersion es concebida. En general se espera dispersion del ancestro a 
partir de una area ancestral pequeria, en lugar de tener un ancestro 
ampliamente distribuido y que ocupe toda el area de distribucion de las 
especies actuates. En el primer caso de area ancestral restringida, maxi- 
me en ausencia de evidencia para vicarianza, el modelo de especiacion 
es dispersion y aislamiento con especiacion en alopatria, mientras que 
el segundo modelo supone especiacion parapatrica (df Ronquist, 1994). 
En la optimizacion de areas ancestrales propuesta por Bremer (1992) 
debe ocurrir dispersion desde el area ancestral y esta debe ser irrever¬ 
sible (Ronquist, 1994), ya que utiliza la optimizacion de Camin-Sokal 
(1965), mientras que la propuesta de Ronquist (1994) emplea la optimi¬ 
zacion de Fitch (1971), que permite considerar que el proceso de dis¬ 
persion se puede realizar en cualquier via. 


La dispersion y su contexto: Tipos de dispersion 


En ingles, mas no en espariol, es clara la distincion que existe entre 
dispersal y dispersion, aunque algunos autores las consideran como si- 
nonimos (p. ej. Glasham, 2000). El segundo termino es ecologico y se 
refiere a la distribucion espacial de organismos en una poblacion local, 
mientras que el primero esta ligado a la especiacion, es un movimiento 
no dirigido y puede ser definido como: movement of organisms from their 
location at birth to other locations at which they reproduce (Futuyma, 
1998:575). 

Dentro de la dispersion (‘dispersal’) se pueden considerar tres ‘ran- 
gos' dependiendo de la distancia y el tiempo: dispersion de amplio ran- 
go (‘jump dispersal'), de corto rango pero relativamente rapida (‘diffusion’) 
o de corto rango y muy lenta, medida en terminos de generaciones 
('secular migration'). Dependiendo del modo la dispersion puede ser 
activao pasiva, y darse por 'areas de Noe', corredores, filtros (mas res- 
trictivos que los corredores y no validos para todos los grupos) y 
'sweepstake routes', termino acuriado por Simpson para referirse a la 
dispersion de una localidad a otra cruzando una gran barrera y que se 
constituye en un evento en esencia raro (Brown y Lomolino, 1998). 
Ronquist (1997) diferencia, ademas, los eventos de dispersion debidos 
a la desaparicion de una barrera de la colonization al azar de areas 
disyuntas, de manera similar a las diferenciaciones propuestas por Brown 
y Lomolino (1998). Para el primer caso, desaparicion de la barrera, es 
posible que exista flujo de genes entre los dos grupos, aun en presencia 
de procesos de cladogenesis, mientras que en el segundo es inevitable 
la formation de nuevas especies, ya que la disyuncion garantiza el aisla¬ 
miento de las poblaciones. Es posible que los eventos de dispersion 
sean congruentes con los eventos de hibridacion de las areas, al menos 
cuando existe cladogenesis posterior de la mayoria de los taxones dis- 
persados (seudocongruencia) (van Welzen et ai, 2001). 

Aunque la dispersion se ve desfavorecida a nivel local por la selec¬ 
tion natural (p.ej. la poblacion ya esta adaptada a condiciones locates o 
se presentan cambios bruscos de las frecuencias alelicas), existen facto- 
res, tambien determinados por la selection, que permiten que exista la 
dispersion. En conjunto, los factores a favor son mayores que las des- 
ventajas (colonization de nuevos sitios, aumento del 'fitness' absoluto al 
cambiar el tamario efectivo de la poblacion) (Futuyma, 1998). 

La dispersion no es solo una de las posibles explicaciones a la 
especiacion alopatrida, tambien dentro del contexto filogeografico: An 
explicit assumption ofphylogeographic-analysis procedures is that dispersal 
is restricted enough to preserve the patterns of variation that developed 
during the colonization process (Cruzan y Templeton, 2000:493). Aun¬ 
que dentro del contexto filogeografico existe considerable debate so- 
bre la dispersion, por ejemplo Humpries (2000) considera que la 
filogeograffa es un esquema argumental dispersalista que en esencia 
mezcla 'dispersion' y 'dispersal', mientras que Arbogast y Kenagy (2001), 
enfatizan que se debe diferenciar entre la dispersion ('dispersal') y ex¬ 
pansion del area de distribucion ('dispersion'). 

Dados los distintos contextos en que se ha utilizado la dispersion, 
una tarea crucial para el entendimiento cabal del patron de areas, es 
clarificar y de ser posible cuantificar los eventos de dispersion y el patron 
asociado. Al entender mejor los procesos que conducen a la especiacion 
mas claro sera el papel diferencial de la vicarianza y la dispersion para la 
especiacion en alopatria. No es un problema trivial, de hecho, no es 
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necesario que exista total separation tal y como lo sugiere el modelo de 
vicarianza para que se presente especiacion; por ejemplo la hipotesis 
de especiacion ecologica (Schulter, 2001) es mas plausible en un esce- 
nario de dispersion que en uno de vicarianza (lo cual no indica que la 
mejor hipotesis de especiacion es la ecologica). 


Analisis de componentes: Arboles reconciliados y dispersion 


En los analisis biogeograficos la dispersion es tratada diferencialmente. 
En el analisis de arboles reconciliados el modelo supone no dispersion 
(Page, 1993, 1994; Page y Charleston, 1997), por ejemplo en la forma 
implementada en component 2.0, o puede incluir un escenario con 
dispersion usando 'junglas' ('jungles', Charleston, 1998; Charleston y 
Perkins, ined.). Este ultimo enfoque solo se ha desarrollado para 
coevolucion y no se ha extendido a asociaciones de mas de dos “para- 
sitos" debido a la dificultad computacional de incluir dispersion. Para el 
analisis de componentes, los supuestos usados tratan de manera dife- 
rencial a la dispersion no congruente, bajo los supuestos I y 2 los feno- 
menos de dispersion congruente podrian ser parte de la explicacion, 
mientras que la dispersion no congruente no dejaria ningun tipo de se¬ 
rial biogeografica y no se requiere explicacion adicional. Por contraposi¬ 
tion, el supuesto 0 considera las posibles dispersiones de los terminates 
como indicadores de eventos de vicarianza sin respuesta de la especie 
(ver BP A), por lo que se obtiene dentro del patron gran cantidad de 
eventos de vicarianza y el error es asignado a la dispersion (BPA prima- 
rio) o debe ser explicado (BPA secundario). 


Cuantificacion de la dispersion 


DIVA. Dentro de los esquemas propuestos en los ultimos anos para 
el analisis biogeografico, el enfoque de dispersion-vicarianza, desarrollado 
por Ronquist (1997), es el unico que permite valorar los eventos de dis¬ 
persion directamente desde el cladograma. El esquema basado en even¬ 
tos y no en patrones es una extension de la idea de Ronquist y Nylin 
(1990), que en su formulation original se refiere a las asociaciones entre 
especies (coevolucion entre parasitos y huespedes). El esquema conside¬ 
ra los distintos eventos biogeograficos (vicarianza, extincion, dispersion y 
duplicacion) y les asigna un valor a cada uno. Tanto la vicarianza como la 
duplicacion (especiacion simpatrida) tienen un valor de 0, mientras que la 
extincion y la dispersion tienen un valor de I por area adicionada o elimi- 
nada. A partir de la(s) filogenia(s) se optimiza una matriz de transforma- 
cion multidimensional, de tal forma que se minimizan las dispersiones y 
las extinciones (Ronquist 1997). Una de las ventajas del metodo radica en 
que no se hacen supuestos sobre las relaciones de las areas, por lo que 
permite establecer relaciones reticuladas entre ellas. El metodo permite 
considerar los dos tipos de procesos en la distribution de los organismos 
y ser valorados a partir de las relaciones entre los taxones. El metodo 
busca maximizar los eventos de codivergencia y a la vez minimizar los 
eventos de dispersion y extincion. El algoritmo fue inicialmente 
implementado con el Programa DIVA (Ronquist 1996), y ha sido extendi¬ 
do a un contexto donde se pueden dar distintos valores a cada uno de los 
eventos con el programa TREEFITTER (Ftonquist, 2001), de manera que 
se pueden evaluar distintos escenarios. Adiferencia de DIVA, TREEFITTER 
considera un patron jerarquico de las areas por lo que los resultados de 
TFtEEFITTER no son una evaluation de la cantidad de eventos de vicarianza 
y dispersion, sino la filogenia de areas que corresponde a los costos pre- 
viamente asignados. 

BPA. El Analisis de Parsimonia de Brooks o BPA es una tecnica de 
analisis biogeografico basada en patrones que interpreta textualmente 
las relaciones de los cladogramas de taxones al convertirlos en 
cladogramas de area, usa exclusivamente el supuesto 0 (Zandee y Ross, 
1987), para lo cual considera cada componente del cladograma de 


taxones como un evento de especiacion (Ebach, 2001). El metodo ge¬ 
neral ha sido definido como a posteriori por van Veller et al. (1999) ya 
que: it integrates all geographical distributions indicated by all included 
phylogenetic trees into an area dadogram and asserts a posteriori 
explanations ofvKahanfand' non-vicariant modes ofspeciation (penpherical 
isolates andsympatric), postspeciadon dispersal, non-response to a vicanant 
event following range expantion, and extintion, in shaping extant patterns 
of diversity!^ Brooks y McLennan, 2001:758,4). 

Ebach y FHumphries (2002) denominan a los metodos a posterior 
(analisis basados en el supuesto 0, BPA primario y secundario) como 
metodos de generation (generation) y los contraponen a los metodos 
basados en descubrimiento. La diferenciacion entre BPA primario 
(Brooks, 1981) y BPA secundario (Brooks, 1990) radica en que se re¬ 
quiere la duplicacion de las areas incongruentes obtenidas durante el 
analisis de BPA primario para realizar un segundo analisis bajo parsimo¬ 
nia, que permite explicar totalmente la homoplasia (Brooks etai, 2001). 
El BPA primario y secundario (Brooks y McLennan, 2001; Green etai, 
2002; van Veller et ai, 2002) ha sido usado como metodologia para 
evaluar la contribution de la vicarianza y la dispersion en los eventos de 
cladogenesis y para diferenciar entre distintos tipos de dispersion. Se 
asume que todos los nodos de los cladogramas de taxones son infor- 
mativos al convertirse en cladogramas de areas por lo cual la hipotesis 
initial (hipotesis nula sensuvan Veller et ai, 2001) es vicarianza. 

La reconstruction del patron biogeografico usando BPA ha sido cri- 
ticada por varios autores ya que los supuestos en que se basa son diflci- 
les de sostener y la explicacion biologica de los resultados no siempre 
es clara (Page, 1990, 1993; Ronquist y Nylin, 1990; Morrone y 
Carpenter, 1994; Ebach, 2001; Ebach y FHumphries, 2002). Las criticas 
al BPA secundario (Ebach, 2001; Ebach y FHumphries, 2002) muestran 
que las duplicaciones de areas confunden la supuesta remocion de in¬ 
formation de los metodos a priori en particular el analsis de componen¬ 
tes es una tergiversation del concepto de homologta aplicando la idea 
de homologia geografica al cladograma (cada nodo es una 'apomorfla' 
geografica) y la duplicacion de las areas lleva a considerar la ambiguedad 
como information. A su vez, las explicaciones que se hagan a partir del 
cladograma de areas tambien dependen de la optimizacion usada, en la 
figura 2 de van Veller et ai (2001) se presenta la optimizacion de los 
caracteres bajo ACTRAN, al evaluar el arbol bajo DELTFtAN (la 
optimizacion preferida por Wiley), el nodo TI I que se presentaba como 
una aparicion en B, C y D con una 'extincion' en C, se convierte en dos 
apariciones independientes en B y D (dispersion) (Fig. I). 


Algunas aplicaciones empirical 


Zink etai. (2000) y Brooks y McLennan (2001). Apartir 
de los datos de la filogenia y distribution de los grupos de especies de 
aves: Vermivora ruficapilla, Callipepla squamata, Pipito fuscus, Polioptila 
me/anura, Toxostoma curvirostre y T. lecontei, que viven el suroeste de 
EUA, Mexico y el norte de Centroamerica, y bajo el enfoque de disper¬ 
sion-vicarianza, Zink etai (2000) evaluaron la contribution diferencial 
de la vicarianza y la dispersion al patron biogeografico de las areas. Elios 
encuentran que la vicarianza es el factor dominante (limite maximo de 
75% de los eventos), por lo que el componente restante debe ser 
'explicado' como dispersion. Brooks y McLennan (2001) utilizan el mis- 
mo conjunto de datos para mostrar como el BPA secundario puede 
diferenciar entre los distintos tipos de dispersion (ver section BPA). Bajo 
BPA primario (cuadro I de Brooks y McLennan, 2001) se generan los 
mismos dos arboles propuestos por los autores (figura 2 de Brooks y 
McLennan, 2001), el consenso estricto presenta solo una politomla en 
la base, al duplicar las areas problema para hacer un analisis bajo BPA 
secundario (cuadro 2 de Brooks y McLennan, 200 I), en una busqueda 
exacta se obtienen 80 arboles que no pueden ser colapsados y cuyo 
consenso difiere de la figura 3 de Brooks y McLennan (2001), y que 
muestra que las relaciones entre las areas B+C+D+E (I) (terminates 
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Fig-1 ■ Efecto del tipo de optimizacion sobre la recontruccion del patron de areas usando 
BP A. A Optimizacion del nodo Til Bajo ACTRAN que sugiere una extincion en el area 
C, B, optimizacion del nodo Tl I Bap DELTRAN que sugiere dos apanciones indepen- 
dientes en B y D. Modificado de lafigura 2 de van Veller etal. (2001). 


del arbol BI, B2, C, D, El, F) se presenta como una politomfa, por lo 
que no es posible hacer inferencias para este nodo, o falsa las hipotesis 
de vicarianza derivadas del analisis de BPA primario. 

Curculionidae (Posadas y Morrone, 2001). El objetlvo de 
este trabajo fue el de establecer las relaciones entre las diferentes pro- 
vmcias que conforman la subregion Subantartica y establecer su rela- 
cion con la subregion Chilena Central, con base en los patrones de 
distribucion y la information filogenetica de varios grupos de artropo- 
dos que habitan dicha area: se tomaron las filogenias de los generos 
Echemoides (Araneae: Gnaphosidae), Aeghorhinus, Puranius, Ger- 
mainiellus, Antarctobius, gru po generico Falklandiusy Rbyephenes (Co- 
leoptera: Curculionidae). 

El analisis de los datos se hizo en primera instancia bajo BPA prima¬ 
rio y arboles reconciliados para obtener cladogramas generates de area 
que se evaluaron en funcion de los resultados dados por DIVA. Las 
areas consideradas en el analisis fueron la subregion Chilena Central y 
las provincias de la subregion Subantartica: Maule, Valdivia, Bosque 
Magallanico, Paramo Magallanico e Islas Malvinas. Ambos analisis, BPAy 
arboles reconciliados, producen el mismo cladograma general de areas, 
en donde Chile Central es el grupo hermano del par formado por las 
provincias nortenas Maule y Valdivia, y todo este grupo es el grupo her¬ 
mano de las tres provincias del sur de la subregion Subantartica (Islas 
Malvinas, Bosque Magallanico y Paramo Magallanico). Sin embargo, las 
relaciones entre el norte del Subantartico y Chile Central podria deber- 
se a eventos de dispersion, como lo muestran los resultados de DIVA, 
ya que la dispersion entre estas areas implica una frecuencia aproxima- 
da del 61 % de los eventos de dispersion totales. Los eventos mas fre- 
cuentes de dispersion implican siempre al Maule, ya sea con respecto a 
Chile Central o con respecto a Valdivia, de aquf que su aparente com- 
plejidad biogeografica pueda adjudicarse a la dispersion y a la capacidad 
de su biota de colonizar otras areas. Asf, esta aparente relation que 
separa a Valdivia y Maule del resto de las areas subantarticas y las reiine 
con Chile Central en los cladogramas obtenidos, tanto por BPA como 


por arboles reconciliados, podria ser una distortion debida a que el BPA 
primario y los arboles reconciliados no son metodos apropiados para 
discriminar los fenomenos de dispersion que podrian generar relacio¬ 
nes reticulares entre las areas, mientras que las relaciones entre las tres 
provincias meridionales del Subantartico, manifiestas tanto en la aplica- 
cion de arboles reconciliados como de BPA, corresponderian a eventos 
vicariantes, como es corroborado a traves de la aplicacion de DIVA que 
muestra frecuencias de dispersion bajas entre estas areas y donde la 
frecuencia masaltade vicarianza corresponde a la separation de Malvinas 
del par Selva Magallanica y Paramo Magallanico. 

Subgeneros neotropicales de Simulium (Miranda- 
Esquivel, 2001). Para las ocho filogenias disponibles de subgeneros 
neotropicales de Simulium, Miranda-Esquivel (2001) evaluo los eventos 
de dispersion por subgenero y elimino aquellos que presentan la fre¬ 
cuencia mas alta, para ser congruentes con el supuesto del modelo de 
arboles reconciliados (Page, 1993) y a la vez evaluar el efecto de disper¬ 
sion. En subgeneros de Simulium, los eventos de dispersion mas fre- 
cuentes corresponden a zonas contiguas, e involucran principalmente 
dispersion desde el sureste de Brasil al Cerrado, principalmente (Chi- 
rosti/bia, Psaroniocompsa, Thyrsopdma y Trichodagmia)o desde el Cerra¬ 
do al sureste de Brasil (Inaequalium), de las montahas de Mesoamerica 
a la region Pac'rfica (Aspathia )o desde el Pac'rfico a las montahas de Mesoa¬ 
merica (Hemicnethajo finalmente de la Patagonia a la Puna unidireccio- 
nalmente (Pternaspatha). 

Al optimizar en primera instancia el numero de perdidas, eliminando 
de la distribucion los eventos mas frecuentes de dispersion, se obtienen 
seis cladogramas de areas que difieren en la organization de las Yungas 
(YU) y la region Norandina (NA), y del Neartico (NE) y Mesoamerica 
(MM); el consensoestrictose muestra en lafigura 2. Los arboles sugieren 
dos grupos de areas: en primer lugar el dado (sureste de Brasil [SE], 
(Guyana [GU], (Cerrado [CE], Amazonia [AM])))) que puede ser homo- 
logadocon laregion Neotropical sensustricto. El otrogrupo, (Yungas [YU], 
Region Norandina [NA], (Desierto [DE], (Puna [PU], (Patagonia [PA], 
(Monte [MO], (Subantartico [SU], Chile Central [CH])))))), que corres- 
ponderfa a la region Andina de Morrone (1996), mas las Yungas (YU), el 
Monte (MO) y el Desierto (DE). Dentro del grupo Andino de areas, apa- 
rece como primer evento la separation de las Yungas (YU) y/o la zona 
Norandina (NA) en secuencia, o como un grupo que posteriormente 
pasa por un segundo proceso de vicarianza; los datos no permiten eluci- 
dar la secuencia de eventos. El Desierto (DE) se ubica basal al dado Sub¬ 
antartico (SU)-Chile Central (CH)-Monte-Patagonia (PA)-Puna (PU). El 
siguiente evento es la separacion de la Puna (PU) y posteriormente de la 
Patagonia (PA). La siguiente separacion corresponde al Monte (MO) y 
por ultimo, la diferenciacion de Subantartico (SU) y Chile Central (CH). 
Al no eliminar los eventos mas frecuentes de dispersion se obtienen tres 
cladogramas de areas que difieren entre sf por la position de las Yungas y 
la region Norandina. El consenso estricto se muestra en la figura 3. Tal 
arbol difiere del obtenido al eliminar los eventos de dispersion ya que el 
Neartico (NE) se presenta basal y Mesoamerica (MM) aparece como 
mas ligado con el Neotropico (sensu lato). Las discrepancias entre las 
topologias causadas por la position de estas dos areas no tienen conse- 
cuencias para la reconstruccion final. A su vez, se presentan diferencias 
adicionales entre las dos topologias debido a las posiciones del sureste de 
Brasil (SE), Cerrado (CE), Guyana (GU) y Amazonia (AM). Al eliminar las 
dispersiones se presentan las relaciones (SE, (GU, (CE, AM))), mientras 
que si no se consideran las dispersiones el analisis sugeriria ((SE, CE), 
(GU, AM)). En este ultimo caso, las relaciones aparentes de vicarianza 
entre el Cerrado y el SE de Brasil se deben a dispersion y este agrupa- 
miento (SE CE) genera a su vez una relation de seudocongruencia entre 
la Guyana y la Amazonia. Los resultados de evaluar la dispersion mues¬ 
tran que se dan al menos dos fenomenos concordantes y que pueden 
oscurecer los resultados basados exdusivamente en un analisis de arbo- 
les reconciliados: el primero en Mesoamerica, donde se presenta disper¬ 
sion desde las montahas de Mesoamerica a la region Pacifica o viceversa; 
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Fig. 2. Consenso estricto de seis dadogramas de areas al eliminar los eventos mas 
comunes de dispersion. Taxones ampliamente distribuidos no mapeados. Criterio de 
optimizacion empleado: perdidas. Modificado de Miranda-Esquivel (2001). 


y el segundo en Brasil, donde se presenta dispersion entre las monta- 
nas del SE de Brasil y el Cerrado, en cualquiera de los dos sentidos. 

Listroderina (Donato et al., ined.). Morrone (1994) anali- 
zo el patron distribucional de los 21 generos de Listroderina (Coleoptera: 
Curculionidae: Rhytirrhinini) usando analisis de trazos (Craw, 1988) y 
PAE basado en areas de endemismo (Craw, 1988). Morrone (1994) 
planted que la biota ancestral austral estaba restringida a la parte sur de 
la subregion Andina, en las provincias Subantartica y Chilena Central, y 
esa biota se disperso hasta ocupar toda la subregion y posteriormente 
fue afectada por el levantamiento de los Andes y el desarrollo de comu- 
nidades tipo pastizales o sabanas. 

En el analisis mediante DIVA del patron de distribution de lasubtribu 
Listroderina, Donato eta! (ined.) encontraron que para este grupo en 
la region sur de Suramerica los eventos de dispersion mas frecuentes se 
presentan entre areas contiguas, para las 84 reconstrucciones alternati- 
vas, igualmente parsimoniosas, se requieren 810 eventos de dispersion 
y 675 eventos de especiacion. La mayor parte de la dispersion es ade- 
mas bidireccional: 

1. Las regiones Puna <—> Paramo contabilizan el 45.69 % de la 
dispersion total, siendo la direccion privilegiada de Puna a Paramo. 

2. Subantartico <—> Chile Central contabilizan el 21.89% de disper¬ 
sion total, siendo la direccion privilegiada de Subantartico a Chile Central. 

3. Dispersion unidireccional de Subantartico a Patagonia 8.84%. 

4. Dispersion unidireccional de Puna al Neotropico 8.84%. 

El restante 14.47% corresponde a eventos de dispersion tanto 
uni como bidireccional, siendo entre areas contiguas las siguientes: 
Subantartico a Patagonia, Puna hacia Neotropico y Chile Central a la 
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Fig. 3. Consenso estricto de tres dadogramas de areas, sin eliminar los eventos mas 
comunes de dispersion. Taxones ampliamente distribuidos no mapeados. Criterio de 
optimizacion empleado: perdidas. Modificado de Miranda-Esquivel (2001). 


Puna. Los eventos de vicarianza por pares con mayor frecuencia corres- 
ponden a Paramo+Puna / Subantartico (28.69%), Chile Central + Para¬ 
mo / Subantartico (16.80%), Neotropico+Puna / Chile Central + Pa¬ 
ramo +Subantartico (14.75%), y Paramo / Chile Central -l-Subantar- 
tico (13.1 1%). 

Basados en el analisis de DIVA, Donato etal. (enviado) postulan 
una diversification sudamericana de la subtribu Listroderina. La primera 
distribucion ancestral obtenida como resultado del analisis, muestra que 
Listroderina habitaba las areas hoy ocupadas por las actuates provincias 
de Chile Central, Paramo, Puna y Subantartica. Esta distribucion ances¬ 
tral esta de acuerdo con la subregion Andina (sensu Crisci etal., 1991) y 
probablemente refleja el origen andino del grupo durante el paleoceno 
temprano-cretacico tardfo. Los Listroderina probablemente se diferen- 
ciaron en esta ultima region, y de esta area probablemente emigraron a 
la region Caribena y America del Norte. Despues la subtribu se restrin- 
gio a las areas ocupadas en la actualidad por las provincias del Paramo y 
la Puna, probablemente debido a eventos de extincion locates. Esta res¬ 
triction en la distribucion podrfa correlacionarse con los eventos 
geologicos ocurridos durante el eoceno. El retorno de la subtribu al 
area hoy ocupada por la provincia Subantartica podrfa explicarse por la 
inmovilidad tectonica relativa que caracteriza la mayorfa del oligoceno. 
Despues de eso, la provincia Subantartica se separo de las provincias de 
la Puna y el Paramo por un evento vicariante. Este evento podrfa po- 
nerse en correlation con la transgresion marina representada por el 
Mar Paranense y con una nueva fase del levantamiento andino, que 
comenzo en el mioceno medio. Como resultado del evento vicariante 
antes mencionado que separa el Subantartico del Paramo + Puna, el 
grupo generico Macrostyphtus quedo confinado en las provincias del 
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Paramo y la Puna, y de all! disperso a otras areas. Por otro lado, los 
grupos genericos Antarctobius, Falklandius, Listronotusy Listroderes se 
restringieron a la provincia Subantartica. Las dispersiones que se obser- 
van en los taxones terminales podrian interpretarse como eventos de 
dispersion recientes. 


Otras estrategias de tratamiento de la dispersion 


Otra forma de evaluar los taxones que pueden haberse dispersado 
se basa en la reduccion del Centre los dos arboles reconciliados cuan- 
do un 'parasite' ha dispersado, A partir de tal idea, Page (1993:7-1 I) ha 
propuesto eliminar de a uno cada asociado (parasite), si la remocion 
implica la reduccion de hojas adicionadas, duplicaciones y extinciones se 
puede considerar que el parasite ha dispersado. Las estrategias discuti- 
das hasta ahora buscan de una u otra forma cuantificar la dispersion 
pero se pueden seguir otras rutas de analisis. Alroy (1995) y Legendre y 
Makarenkov (2002) han propuesto usar diagramas en retfculo para re- 
construir las relaciones biogeograficas. Uno de los efectos de la disper¬ 
sion no congruente es generar multiples patrones de areas. Los 
reticulogramas pueden usarse y de hecho lo han sido (Legendre y 
Makarenkov, 2002) para reconstruir rutas de dispersion ('dispersion’) y 
encontrar los grupos de areas no definidos por un patron jerarquico 
vicariante sino por un retfculo donde ha actuado vicarianza y/o disper¬ 
sion, pero sin poder asignar valores a cada evento. 


Condusiones 


El fenomeno de dispersion no puede (y eventualmente no debe) 
ser eliminado de las discusiones sobre cladogenesis que desembocan 
en el estudio de los patrones biogeograficos. La congruencia (o seudo- 
congruencia) generada por la concordancia en patrones de dispersion 
debe ser valorada y cuantificada. Un esquema apropiado puede ser el 
propuesto por DIVA, ya que permite definir si el patron encontrado es 
principalmente vicariante o dispersivo o puede ayudar a eliminar los 
eventos de dispersion y asf cuantificar solo los eventos de vicarianza. La 
diferenciacion propuesta por el BPA secundario esta altamente 
influenciada por la lectura que se hace del cladograma de los taxones y 
viola explfcitamente el principio de poder explicativo (Ebach, 2001: 386); 
el caso discutido por Brooks y McLennan (2001) versus\a. explicacion de 
Zink etal. (2000) muestran que los eventos propuestos son ad hoc, de 
la misma manera que la duplication de areas para poder ‘explicar’ toda 
la homoplasia, En tal sentido, se plantea un esquema de verification y 
no de falsacion (pro Ebach y Humphries, 2002; contra Brooks etal., 


Cuadro 1. Cuantificacion de los eventos de dispersion y vicaranza para distin- 
tos grupos. 

Crupo 

Dispersion 

Vicarianza 

Dis/vic 

Vermivora rufcapiUa y 
otras aves (Zink et 
al., 2001) 

5 

22 

0.22727273 

Simulium (Miranda- 
Esquivel, 2001) 

174.644 

182 

0.95958242 

Listroderina (Donato 
et al., enviado) 

810 

675 

1.2 


2001; van Veller y Brooks, 2001) al introducir cualificadores que hacen 
mas apropiado el BPA para describir los escenarios que para evaluar la 
congruencia de distribuciones y filogenia. Este ultimo punto (congruen¬ 
cia) es la piedra sobre la que descansa el analisis biogeografico. 

Brooks y McLennan (2001) encuentran, mediante BPA, que la his- 
toria de las areas incluye procesos como vicarianza, dispersion y extin- 
cion para los grupos de aves estudiados (y quiza, por extension para 
todos). Tales condusiones estan en contradiction con el supuesto initial 
de van Veller de vicarianza como explicacion primaria al patron de dis¬ 
tribution, aunque los eventos de vicarianza son mas frecuentes que los 
de dispersion no es ese el caso para todos los taxones tal y como se 
observa en Listroderina o Simulium (Cuadro I). 
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Apendice 


Lista de los paquetes de compute, disponibilidad y su uso en la va- 
loracion de dispersion. 

Component version 2.0. Permite evaluarlos posibles taxones 
que han dispersado usando la opcion: prune each leaf; los taxones que 
muestran los menores valores para hojas adicionadas, perdidas y 
duplicaciones son candidates a haber dispersado. Disponible en taxonomy, 
zoology.gla.ac.uk/rod. 

CTA version 1.2 3. Permite hacer reticulogramas. Disponible en 
www.nceas.ucsb.edu/~alroy/systematics.html o en anymouse. 
uchicago.edu/paleosource/code.php? stage= download& project_no=8. 

DIVA version 1.2. Permite a partir de la filogenia del taxon y su 
distribucion, cuantificar directamente los eventos de dispersion y 
vicarianza. Disponible en www.zoologi.uu.se/systzoo/staff/ronquist.html. 

TREEFITTER version 1.1. Permite a partir de la filogenia de 
los taxones, su distribucion y los costos asignados a cada uno de los 
eventos (duplication, extincion, codivergencia y dispersion) obtener el 
cladograma de areas derivado. Disponible en www.zoologi.uu.se/ 
systzoo/staff/ronquist.html. 

T-REX version 2.0. Permite hacer reticulogramas. Disponible 
en www.fas.umontreal.ca/biol/casgrain/en/laboA-rex. 
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L a filogeografia se define, en sentido estricto, como el analisis espadal de 
los linajes genicos (Avise et a/., 1987). Este analisis se aplica a niveles 
infraespecffico o de especies cercanamente emparentadas y surgio hace 
poco mas de diez arios, en virtud del progreso que han tenido dos aspectos 
de la biologia evolutiva modema: uno tecnologico, gradas al cual se comen- 
zo a disponer de datos de variabilidad intraespecffica en la forma de secuen- 
cias de ADN, y otro conceptual oteorico, que implied laaplicacion de la 
teoria de la coalescencia al estudio de procesos microevolutivos. Dado 
que enfatiza los aspectos historicos de la actual distribucion de los linajes 
genicos, la filogeografia puede considerarse como una subdisciplina de 
la biogeografia historica, que integra conceptos y tecnicas de genetica 
molecular, genetica de poblaciones, demografia, sistematica filogenetica, 
etologia y paleontologia (Avise, 1994, 2000). Dos campos de estudio 
tradicionalmente separados tanto en sus enfoques teoricos como meto- 
dologicos, como son la genetica de poblaciones y la sistematica, han 
encontrado puntos de coincidencia en el enfoque filogeografico (Avise 
etal., 1987). 

La filogeografia aplica por primera vez el analisis de genealogias geni- 
cas al estudio de la evolucion de las poblaciones y permite sacar conclu- 
siones con respecto a las secuencias de colonizacion, diversificacion y 
extincion de los linajes genicos en determinadas areas. Ademas, el estu¬ 
dio comparado de los patrones filogeograficos de varias especies 
codistribuidas contribuye a plantear hipotesis sobre posibles eventos 
comunes de vicarianza o dispersion y a identificar las causas geologicas, 
ecologicas o etologicas que pudieran haber influido en ellos. 

En un sentido amplio, la filogeografia comprende los estudios 
filogeneticos de la distribucion espacial de cualquiercaracteristica(morfo- 
logica, etologica, etc.); sin embargo, en la actualidad la disciplina se basa 
principalmente en el analisis de ADN mitocondrial (ADNmt). En espe¬ 
cies animates, el ADNmt se ha convertido en un instrumento funda¬ 
mental del analisis filogeografico, pues ademas de no recombinar, pre- 
senta una tasa de mutacion elevada y herencia casi exclusivamente ma- 
tema (Gillespie, 1986; Harrison, 1989). Dado que los 'haplotipos' o 
variantes del ADNmt registran una historia matrilineal de eventos 
mutacionales, es posible conectarlos de un modo filogeneticamente in- 
teligible en un filograma, el cual se superpone con la distribucion geo- 
grafica del grupo en estudio (Avise, 2000). 

El crecimiento del numero de trabajos sobre filogeografia, desde sus 
inicios en 1987, ha sido explosivo y abarca casi todos los grupos animates 
incluido el Homo sapiens (Avise, 1998, 2000). Entre las multiples aplica- 
ciones del analisis filogeografico cabe serialar los estudios destinados a 
determinar el lugar de origen y las vias de dispersion de especies conside- 
radas plagas agricolas o que han colonizado archipielagos volcanicos 
(Roderick y Gillespie, 1998; Confalonieri eta!., 2000; Juan etal., 2000); el 
grado de estructuracion poblacional de una especie (Osentoski y Lamb, 

1995); las causas de la variacion poblacional observada en caracteres 
cromosomicos o geneticos y su correlacion con gradientes geograficos y/ 
oecologicos(Confalonieri etal., 1998); el tipo de especiacion (simpatrida 
o divergencia alopatrida multiple) que explica la co-ocurrencia de distin- 
tos morfotipos de una especie (Bematchez y Dodson, 1990); el recono- 
cimiento de poblaciones en riesgo de extincion (Avise, 1989; 1996; Moritz, 

1994 a,b, 1995); y los estudios de filogeografia comparada, que permiten 
ponderar la influencia de la dispersion y la vicarianza en la evolucion de 
especies codistribuidas (Bermingham etal., 1997; Cunningham y Collins, 
1998). Una mencion especial merecen las investigaciones basadas en 


ADNmt, tendientes a reconstruir las relaciones filogeneticas de la especie 
Homo sapiens, a corroborar la principal hipotesis sobre su origen (‘out of 
Africa') y a poner a prueba distintos modelos de evolucion para las pobla¬ 
ciones humanas durante el pleistoceno (del candelabro, multirregional y 
del remplazo africano) (Ayala, 1995 a,b; Ayala et al., 1994; Brown etai, 
1982; Cavalli-Sforza etal., 1994; Li y Sadler, 1992; Nei, 1995). Estos 
estudios han sido pioneros y han permitido que la metodologla de analisis 
empleada en humanos se extendiera al resto de los grupos animates. 

El presente caprtulo tiene por finalidad principal hacer una reseria 
de los objetivos, principios y metodos de analisis de la filogeografia, y 
discutir algunos ejemplos resultantes de nuestra labor de investigacion y 
tornados de la literatura, con el fin de ilustrar el desarrollo creciente y la 
importancia de este nuevo campo de estudio. 


Marcadores utilizados en estudios filogeograficos 


Un requisito fundamental para poder establecer genealogias genicas 
es el uso de marcadores geneticos o secuencias de ADN que no 
recombinen. Si se trabaja con muestras de genes nucleares provenien- 
tes de individuos entre los cuales existe o existio algunavezflujo genico, 
es altamente probable que haya habido recombinacion genetica duran¬ 
te el apareamiento de cromosomas homologos en la meiosis. Este pro- 
ceso puede llegar a desvirtuar profundamente las verdaderas genealo- 
gfas de las secuencias, motivo por el cual la mayoria de los trabajos de 
filogeografia utilizan marcadores de herencia citoplasmatica no 
mendeliana, como el ADN de las mitocondrias (ADNmt) y de los 
cloroplastos (ADNcp), o marcadores nucleares en donde se hayacons- 
tatado que existe poca o ninguna recombinacion genetica. 

En la actualidad la mayor parte de los estudios filogeograficos se 
basan en el estudio de secuencias de ADN, sin embargo, los primeros 
trabajos sobre filogeografia llevados a cabo cuando las tecnicas de 
secuenciacion no eran tan accesibles, se realizaron sobre otro tipo de 
informacion, por ejemplo la que proveen los fragmentos de restriccion. 
En tal sentido, una de las tecnicas mas utilizadas ha sido la de RFLP 
(polimorfismos para la longitud de fragmentos de restriccion) sobre 
ADNmt total (Thorpe etai, 1993; Confalonieri etal., 1998). 

Secuencias del ADN mitocondrial. El ADNmt de los ani¬ 
mates es una molecula circular, que carece de histonas asociadas. Esta 
ultima caracterfstica serla uno de los factores que favorecen su alta tasa 
de mutacion y justifican su empleo a escala microevolutiva, a diferencia 
de los genes nucleares (Brown et at, 1979; Wolfe etai, 1987). En la 
mayoria de los animates el ADNmt se hereda por via matema, pues 
todas las mitocondrias las aporta la gameta femenina, habiendose de- 
tectado transmision de ADNmt a traves del esperma solo en una pocas 
especies (Anderson etai, 1995). 

Las celulas somaticas tlpicas poseen cientos a mites de mitocondrias, 
cada una con varias copias de ADNmt, sin embargo, en general existe 
un haplotipo mitocondrial preponderante por cada individuo. Esta ca- 
racterlstica denominada homoplasmia, resulta fundamental para poder 
realizar un analisis filogeografico donde las unidades de estudio son los 
individuos, y probablemente se debe a que dentro de cada poblacion 
intracelular de ADNmt, las mutaciones se fijarlan en forma rapida por 
un proceso analogo a la deriva genica. 
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Algunas de las propiedades que hacen que el ADNmt sea un mar- 
cador particularmente util para estudios filogeograficos a nivel microe- 
volutivo en especies animales, son las siguientes: 

1. El ADNmt exhibe un extenso polimorfismo y una alta tasa de 
mutacion, por lo que evoluciona mas rapidamente que el ADN nuclear 
de copia simple. 

2. La mayoria de las variantes del ADNmt involucran sustituciones 
nucleotldicas y son pocos los casos en que se observan cambios de 
longitud en la molecula. 

3. La herencia del ADNmt es casi siempre materna y normalmente 
no presenta recombinacion genetica intermolecular. 

4. La mayoria de los individuos son homoplasmicos para un ADNmt 
prevalente. 

Secuencias de genes de doroplastos y nucleares. Tanto 
el ADN de los doroplastos como el ADNmt de vegetales presentan 
una evolucion lenta en comparacion con el ADNmt de animales (Wolfe 
etai, 1987). Ademas, el ADNmt de las plantas tiene una elevada inci¬ 
dence de reestructuraciones (Palmer, 1992) por lo que, hasta el mo¬ 
menta, se ha empleado en escasos estudios filogeograficos (Golden y 
Bain, 2000; Maskas y Cruzan, 2000; Schaal y Olsen, 2000). No obstan¬ 
te, la menor vagilidad y la existence de hibridacion interespec'rfica y de 
introgresion, hacen de las plantas un material promisorio, ya que me- 
dente estos estudios podrian resolverse interrogantes relacionados con 
niveles particulares de subestructuracion geografica, que han llevado a 
la descripcion de subespecies, variedades y ecotipos. 

Actualmente, la filogeografia de las plantas tiene puestas sus expectati- 
vas en el genoma nuclear (Schaal y Olsen, 2000), sin embargo, aunque se 
dispone de tecnicas moleculares para el aislamiento de los dos posibles 
alelos (haplotipos) en un tejido diploide (Orti etal., 1997), se ha encontra- 
do escaso numero de regiones nucleares neutras que exhiban poca 
recombinacion genetica y elevada variabilidad intraespec'rfica. 


Marco teorico: La teoria de la coalescencia 


En una poblacion de tamaho constante, a lo largo de las sucesivas ge- 
neraciones y en forma permanente surgen nuevos alelos por mutacion, 
mientras que otros se pierden por deriva genetica (asumiendo neutrali- 
dad); es decir, que todos los alelos de un gen en unageneracionderivan de 
(o 'coalesced hacia) un unico alelo ancestral. La coalescencia es basicamen- 
te un modelo de separacion de linajes y deriva genica que se retrotrae en el 
tiempo, hasta un ancestro comun (Harding, 1996). El 'tiempode coalescen¬ 
cia 1 puede verse afectado por diversos procesos que operan a nivel 
poblacional, como por ejemplo fluctuaciones en el tamaho de las poblacio- 
nes, existence de seleccion natural o variaciones en el flujo genico. 

La 'teoria de la coalescencia' provee un marco conceptual para el estu- 
dio de los procesos que influyeron historicamente sobre las poblaciones y 
que dieron lugar a la distribucion actual de su variabilidad genetica. Contem- 
pla el tratamiento matematico y estadistico formal de las genealogias genicas, 
dentro y entre especies proximas (Felsenstein, 1971; Griffiths, 1980). Se 
aparta de la teoria de genetica de poblaciones tradicional, pues se basa en la 
teoria neutralista (Kimura y Ohta, 1969; Kimura, 1980). Considera que las 
mutaciones neutras se acumulan a lo largo de las ramas de los arboles (o 
filogramas) que representan las genealogias genicas. 

El esquema de la figura I representa la separacion de linajes del 
ADNmt dentro de una poblacion durante mas de 40 generaciones, 
conectando madres e hijas. De los siete linajes fundadores, todos ex- 
cepto uno se extinguen. Los linajes que llegan a la actualidad coalescen 
en una hembra comun, ubicada diez generaciones antes y el camino de 
conexion entre ellos describe una jerarquia que se refleja en el ADNmt. 
Estas genealogias matrilineales serian analogas a las genealogias 
patrilineales que se obtienen a partir de genes del cromosoma Y de los 
mamiferos o, a la herencia de los apellidos en la mayoria de las socieda- 
des humanas (ver cuadro I). 
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Fig. 1. Separacion de linajes genicos de ADNmt dentro de una poblacion, durante 40 
generaciones, conedando madres e hijas. Los linajes que llegan a la actualidad ‘coalescen’ 
en una hembra comun, en la generacion 30. Las lineas negras mas gruesas ilustran la 
jerarquia que se refleja en el ADNmt (Modificado de Avise, 2000). 


Cuadro I. Haplotipos mitocondriales y herencia matrilineal 

Los haplotipos del ADN registran una historia matrilineal de eventos 
mutacionales. 

Este tipo de herencia seria analoga a la evolucion de los apellidos en muchas 
sociedades humanas. 

'Hermanos' y 'hermanas' heredan el apellido del padre y no un apellido recombinado 
y esto posibilita la reconstruccion de genealogias familiares patrilineales. 

Las mutaciones serian analogas a los cambios que puedan haber surgido en esos 
apellidos. Por ejemplo, Lanteri viene de Lanter y ha derivado tambien en Lantieri. 


La coalescencia para herencias matrilineales fue formulada por Avi¬ 
se etal. (1988) a partir de una formulacion de Tajima (1983) para arbo¬ 
les de genes nucleares bajo seleccion neutral. Dichas formulaciones 
permiten calcular las probabilidades para los tiempos de coalescencia 
de pares de linajes y de conjuntos de linajes. Asimismo, dado que en el 
proceso de coalescencia influyen de un modo determinante factores 
demograficos poblacionales y la dinamica de los procesos de extincion y 
recolonizacion, se han analizado distintos modelos de estructura 
metapoblacional (Griffiths y Tavare, 1997). 
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Las metodologias tradicionales de la genetica de poblaciones no 
consideran los factores historicos cuando estiman el flujo genico intra e 
interpoblacional. Los estudios filogeograficos, en cambio, permiten iden- 
tificar patrones que senalan la existencia de barreras antiguas al flujo 
genico (Roderick, 1996; Avise, 2000). Tienen en cuenta el flujo genico 
historico y la fragmentation poblacional en un contexto filogenetico. 
Por ejemplo, cuando se interrumpe el flujo genico entre dos poblacio¬ 
nes, estas comenzaran a diferenciarse geneticamente hasta que todos 
los alelos de cada poblacion lleguen a tener un ancestro comun mas 
cercano entre sf, que con los alelos de la otra poblacion. A este estado 
se lo denomina 'monofilia recfproca' (Fig. 2), y se llega luego de que los 
alelos han transitado por estados previos de parafiletismo y polifiletismo 
(Avise, 2000). Si se hacen inferencias sobre el pasado historico de las 
poblaciones cuando estas todavia no alcanzaron el estado de monofilia, 
es posible hallar todavfa variation alelica ancestral, que puede ser inter- 
pretada erroneamente como debida a flujo genico interpoblacional 
(Schaal y Olsen, 2000). 


Metodos de analisis de datos 


Analisis dadistico de datos filogeograficos. Willi Hennig, 
el padre' de la sistematica filogenetica, distinguia claramente un patron 
jerarquico ramificado para las especies y taxones superiores (relaciones 
filogeneticas) y un patron reticulado o red de linajes anastomosados, 
pordebajo del nivel de especie, producto de las relaciones reproductivas 
entre individuos (relaciones tocogeneticas) (Hennig, 1968) (Fig. 3). Bajo 
este marco conceptual, no hubiese sido correcto intentar reconstruir 


Poblacion A Poblacion B 



Fig. 2. Representation del proceso de separation de linajes matrilineales, en dos po¬ 
blaciones separadas por una barrera antigua a I flujo genico (flecha gruesa). En distintos 
momentos de la historia evolutiva, las poblaciones A y B aparecen sucesivamente como 
polifileticas, parafileticas y 'reciprocamente monofileticas' (Modfcado de Avise, 2000). 



Fig. 3. Relaciones tocogeneticas entre individuos y filogeneticas entre especies (Modi- 
ficado de Hennig, 1968). Los puntos negros y blancos representan machos y hem- 
bras, respectivamente. 


filogenias de individuos de reproduction biparental (Lanteri, 1995). Sin 
embargo, las genealogfas de haplotipos mitocondriales o de cloroplastos 
(o de genes nucleares que cumplan con las condiciones previamente 
mencionadas) presentan una estructura jerarquica ramificada que se 
puede representar mediante cladogramas, y por lo tanto resulta valido 
aplicar la metodologia cladfstica a nivel infraespetifico, no solo en orga- 
nismos asexuales sino en aquellos que se reproducen sexualmente (Avise 
etal., 1992; Avise, 2000). 

En filogeografla se aplican los mismos algoritmos de parsimonia o 
de maxima verosimilitud que se emplean para reconstruir arboles de 
especies o de taxones superiores (Soltis etal., 1998; Swofford, 1996). 
El resultado es un cladograma denominado filograma, dado que en las 
diferentes longitudes de las ramas se expresa la cantidad de cambio 
evolutivo (Fig. 4). Por eso se considera que la filogeografla ha tendido 
un puente entre genetica de poblaciones y sistematica, entre genealo- 
gias genicas y filogenia de especies, y entre micro y macroevolucion 
(Avise et al., 1988). Los principals aspectos a tener en cuenta en un 
analisis filogeografico son los siguientes: 

1. Cada haplotipo de una misma especie o de especies proximas, 
puede interpretarse como una unidad terminal del analisis filogenetico. 

2. Los datos a analizar son secuencias de genes, como por ejemplo 
Citocromo Oxidasa I o II (COI o COM) del ADNmt. 

3. Las relaciones genealogicas entre haplotipos se representan a 
traves de filogramas. 

4. Los algoritmos para obtener filogramas son similares a los que se 
emplean para reconstruir filogenias de especies o taxones superiores. 

5. Los filogramas se superponen a la distribution geografica a fin de 
interpretar el proceso evolutivo responsable de la dispersion de la, o las 
especies en estudio. En tal sentido se han propuesto pruebas estadfsti- 
cas para evaluar la robustez de la asociacion entre filograma y geografla. 

En el filograma de la figura 4 se observan dos filogrupos bien defini- 
dos, separados por varios pasos mutacionales. Esta separation puede 
estar correlacionada con una mayor distancia geografica o con algun 
otro tipo de aislamiento (geografico, ecologico o etologico) de largo 
plazo. Dentro de cada filogrupo, los haplotipos se separan generalmen- 
te por un solo paso mutacional y la presence de varios haplotipos dis¬ 
tintos en un mismo filogrupo, evidencia mayor variabilidad genetica y 
mayor tiempo de divergencia (Scataglini etal., 2001). 

Analisis estadistico de datos filogeograficos. Templeton 
(1998) propuso una metodologia especffica para la evaluation estadfsti- 
ca del analisis filogeografico, denominada 'analisis cladfstico anidado'. Esta 
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Fig. 4. Filograma hipotetico de una especie, en el que se observan dos filogrupos 
daramente separados por ocho pasos mutacionales. Dentro de cada uno de ellos, los 
distintos haplotipos (representados por drculos) se separan por un solo paso mutacional. 
Los drculos negros representan los haplotipos mas comunes de cada filogrupo. 


metodologfa permite, en primer termino, detectar y probar estadfsti- 
camente los mecanismos evolutivos responsables de la distribucion espa- 
cial de los patrones de variacion genetica observada, y en segundo lugar, 
detectar posibles deficiencias en los esquemas de muestreo. 

El primer paso del analisis es convertir el arbol de haplotipos obteni- 
do mediante parsimonia, en una red de dados 'anidados', para lo cual 
deben aplicarse ciertas reglas de anidacion (Templeton y Sing, 1993). Una 
vez aplicadas estas reglas, el arbol de genes incluira dados anidados, don- 
de cada nivel sucesivo de la jerarqufa se considera mas antiguo que los 
dados subordmados (Fig. 5). El segundo paso consiste en analizar en for¬ 
ma conjunta el cladograma anidado y su distribucion geografica, tomando 
en consideracion las frecuencias de cada uno de los haplotipos en las 
distintas poblaciones. Para esto se calculan dos tipos de distancias: distan¬ 
ces de cada dado (Dc), que representan la dispersion geografica de los 
miembros de un dado (= haplotipos o dados subondinados) con respec- 
to al centro geografico de dicho dado, y distancias de los dados anidados 
(Dn), que representan el desplazamiento del centro geografico de cada 
dado anidado, con respecto al centro geografico del dado entero que los 
contiene (Fig. 6) (Cruzan y Templeton, 2000). Por ultimo, se calculan las 
diferencias promedio entre las Dc y Dn, para los dados terminates versus 
los dados intemos, y se determina su significacion estadfstica mediante 
pruebas de permutacion al azar (Templeton y Sing, 1993). 

La hipotesis nula del analisis estadfstico es que todos los haplotipos 
de los dados anidados se distribuyen geograficamente al azar. Si esta 
hipotesis se rechaza, significa que existen asociaciones significativas en- 



Fig. 5. Cladograma no enraizado de cinco haplotipos (A hasta E). El dado anidado 2-1 
contiene a los dados subordinados I -1 y 1-2. Los miembros de cada dado estan sepa¬ 
rados por un solo paso mutacional (e.g. haplotipos A y B dentro del dado subordinados 
l-l; o dado subordinado l-l con respecto al 1-2). 



Fig. 6. Ejemplo hipotetico de analisis de asociacion geografica del dado l-l de la figura 
5. Los cuadrados blancos representan la ubicacion geografica de las poblaciones que 
solo induyen haplotipo A, y los cuadrados mitad gris y mitad bianco, poblaciones con 
igual cantidad de haplotipos A y B. Los drculos delimitados con guiones, indican las 
distancias Dc (de cada dado) y Dn (de los dados anidados), que representan niveles de 
dispersion con respecto al centro geografico de cada haplotipo (Dc A y Dc B), y al 
centro geografico del dado l-l (Dn A y Dn B). Este ultimo centro esta indicado con un 
pequeho rombo (Modificado de Cruzan y Templeton, 2000). 

tre los haplotipos y su distribucion geografica (Templeton eta/., 1995). 
Los procesos basicos que explicarfan estas asociaciones son los siguien- 
tes: a) aislamiento por distancia, debido a flujo genico restringido; b) 
fragmentation historica, y c) expansion del area de distribucion de las 
poblaciones, que incluye eventos de colonization a distancia. Cuando 
la hipotesis nula no se rechaza, se interpreta que el esquema de muestreo 
es inadecuado para detectar estructuracion geografica o que las pobla¬ 
ciones observadas son panmfcticas a lo largo de toda el area muestreada. 
Recientemente, Templeton (2001) propuso que su metodo de analisis 
anidado sea empleado ademas, para poner a prueba el concepto cohe- 
sivo de especie. De acuerdo con este concepto, una especie es un 
linaje evolutivo cuyos Kmites estan determinados por fuerzas geneticas 
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y ecologicas que crean una comunidad reproductiva ‘cohesionada’. 
Como se menciono previamente, el metodo permite poner a prueba 
la hipotesis nula que el grupo de individuos analizados pertenece a un 
unico linaje evolutivo (es decir que conforma una unidad panmfctica). 
De rechazarse la hipotesis nula y comprobarse la existencia de mas de 
un linaje evolutivo, se puede inferir la presencia de mas de una especie 
cohesiva. Sin embargo, dado que todas las especies cohesivas pertene- 
cen a distintos linajes evolutivos pero no todos los linajes evolutivos son 
especies cohesivas, se recomienda superponer el arbol de haplotipos 
anidados, sobre arboles obtenidos a partir de otros caracteres 
(morfologicos o de genes nucleares o anonimos = RAPDs) en los que 
pueda verificarse la existencia de flu jo genico actual y calcular distancias 
para estas nuevas variables. Si la existencia de linajes es concordante 
con la diferenciacion que se evidencia en otros caracteres, entonces 
dichos linajes podrian elevarse a la categoria de especie. 


Algunos resultados de estudios filogeograficos 


El analisis filogeografico pone en evidencia los diferentes grados de 
estru duration poblacional de las especies (Avise etai, 1987). En aque- 
llas de gran vagilidad (e.g. especies de cetaceos, peces, invertebrados 
marinos, iguanas marinas) las poblaciones son generalmente poco di- 
vergentes y estan estructuradas debilmente desde el punto de vista 
filogeografico (Palumbi, 1994; Rassmann eta/., 1997). Por lo contrario, 
las especies de escasa vagilidad (e.g. tortugas terrestres, aves no vola- 
doras) suelen presentar estructuras filogeograficas fuertes (Baker et 
a/., 1995; Osentoski y Lamb, 1995; Walker y Avise, 1998). Sin embar¬ 
go, existen factores que determinan que la estructura poblacional sea 
fuerte pese a la gran capacidad de dispersion de la especie, por ejem- 
plo, ciertas caracteristicas del comportamiento, como filopatria al sitio 
natal o fidelidad al grupo social (Austin et al., 1994). Las hembras de 
muchas especies animales son filopatridas con respecto al sitio natal, en 
consecuencia la especie se estructurara espacialmente en funcion de 
los linajes matrilineales revelados por el ADNmt. En algunos murciela- 
gos la filopatria de las hembras determina estructuras filogeograficas fuer¬ 
tes pese a su gran vagilidad, y las colonias de leones marinos de las 
costas del Padfico se encuentran bastante estructuradas debido a una 
filopatria regional (Avise, 2000). 

Entre las especies con estructura filogeografica muy marcada cabe 
mencionar al kiwi cafe de Nueva Zelanda (Apteryx australis), ave no vola- 
dora en que cada poblacion posee un haplotipo de ADNmt diferente; 
inclusive, algunos linajes de ADNmt son muy diver^entes a pesar de que 
no se diferencian morfologicamente (Barker et al., 1995). La evaluation 
de la congruence entre los datos aportados por el ADNmt y los caracte¬ 
res morfologicos (principalmente morfometricos) es muy importante para 
adoptar decisiones taxonomicas y distinguir especies, subespecies u otros 
grupos intraespecrficos (Normark y Lanteri, 1995, 1998). Por ejemplo, 
en el caso de la abeja Apis mellifera se habfan descrito alrededor de 20 
subespecies taxonomicas, pero estudios mas modemos permitieron dis¬ 
tinguir solo tres unidades morfometricas principales, procedentes del sur 
del Sahara y Africa tropical; del norte de Africa y oeste del Mediterraneo; 
y del Medio Onente y sudeste de Europa (Ruttner, I 988). Esta unidades 
coinciden con linajes que se reconocen claramente mediante el ADNmt 
y genes nucleares, y serfan el resultado de un aislamiento de largo plazo al 
flujo genico (Smith y Brown, 1990). 

Filogeografia y especies plaga: El picudo del algodo- 
nero. Arthonomusgrandisse conoce vulgarmente como ‘picudo mexi- 
cano del algodonero’ (Coleoptera: Curculionidae) y es la plaga mas da- 
hina de ese cultivo en America (Burke et a/., 1986). Se cree que es 
originaria del sur de Mexico y que habrfa colonizado el sur de Estados 
Unidos y vastas regiones de America del Sur en tiempos historicos, como 
consecuencia del aumento en extension de areas cultivadas con algo- 
don. En la Argentina se detecto por primera vez en el ario 1993, por lo 


que se iniciaron investigaciones a nivel micro y macrogeografico con el 
fin de dilucidar el origen de las poblaciones de dicha plaga. 

En una primera etapa, se realizti la caracterizacitin genetica de po¬ 
blaciones de America del Sur, Mexico y EUA, mediante la tecnica de 
RAPDs (analisis de polimorfismos del ADN amplrficados al azar), que se 
viene aplicando con exito desde 1990 para analizar la variabilidad genetica 
de poblaciones naturales y determinar el origen geografico de especies 
plaga (Williams et al., 1990; Lenney Williams, 1994). Los datos resul- 
tantes se utilizaron para construir un arbol de ‘neighbor joining' en el 
cual las poblaciones procedentes del Parque Nacional Iguazu (Argenti¬ 
na, provincia de Misiones), mostraban menor distancia genetica con las 
poblaciones de Mexico que con las restantes de Argentina (provincia de 
Formosa), Brasil y Paraguay, obtenidas de areas algodoneras (Scataglini et 
a!., 2000). Esta menor distancia entre la poblacion de Misiones y la de 
Mexico, estaba correlacionada con una mayor similitud en parametros 
poblacionales que reflejaban una elevada variabilidad genetica. Se planted 
entonces la posibilidad que en America del Sur existieran por un lado 
poblaciones colonizadoras recientes, con bajos niveles de variabilidad 
genetica, distribuidas principalmente en areas de cultivos de algodon, y 
por otro lado, poblaciones ancestrales con altos niveles de variabilidad 
genetica, que habrfan llegado a estas latitudes como resultado de un pro- 
ceso natural de extension del area geografica de la especie. 

Para poner a prueba la hipotesis precedente se initio un estudio 
filogeografico basado en el analisis de secuencias de los genes mito- 
condriales COI y COII (citocromo oxidasa I y II) (Confalonieri eta!., 2000; 
Scataglini eta/., 2001). Como resultado del analisis filogeografico del gen 
COI se identified un haplotipo mitocondrial, al que se denomino A, que 
es el mas frecuente (o el unico) en las muestras de Texas (EUA), sur de 
Brasil, Paraguay y Argentina (Formosa), pero que esta ausente en las po¬ 
blaciones de Misiones y de Mexico. Un patron similar se obtuvo a partir 
del gen COII. Asimismo, resulto signrficativo que las muestras de Mexico 
y Misiones reunen el mayor numero de haplotipos mitocondriales, lo 
que es caracterfstico de poblaciones ancestrales, en contraposition con 
las de Paraguay y Formosa, que induyen un solo haplotipo, lo cual es 
tfpico de poblaciones colonizadoras recientes. Los filogramas de haplotipos 
mitocondriales resultantes y el posterior analisis dadfstico anidado 
(Templeton, 1998) permitieron corroborar la hipotesis planteada al ana¬ 
lizar marcadores anonimos (FtAPDs), sobre la existencia de poblaciones 
ancestrales del picudo del algodonero en la provincia de Misiones, de 
modo que dicha especie habrfa arribado al area por dispersion natural, 
siguiendo la distribution de sus plantas huespedes en tiempos geologicos. 
Por lo contrario, las poblaciones de zonas algodoneras de Paraguay, 
Brasil y Argentina (Formosa) corresponderfan a un linaje de ADNmt, 
morfoltigicamente similar a la denominada forma 'del sudeste', origina¬ 
ria del cinturtin algodonero del sudeste de Estados Unidos. Segun el 
analisis de Templeton (1998), los haplotipos de este linaje muestran una 
asociacion geografica significativa que podrfaexplicarse por colonization 
a distancia. Esto confirmaria la hipotesis de comunidad de origen de las 
poblaciones sudamericanas procedentes de zonas algodoneras, con los 
picudos del sudeste de EUA, como consecuencia de un evento de co¬ 
lonization reciente relacionado con la extension del cultivo del algodon. 

Estudios filogeograficos en islas volcanicas. Entre los 
numerosos trabajos sobre filogeografia publicados en arios recientes, 
cabe serialar aquellos cuyo objetivo ha sido estudiar el origen, secuen- 
cia de colonization y diversification de la fauna que habita en archipiela- 
gos volcanicos, como los de Canarias, Hawaii y Galapagos (De Salle y 
Hunt, 1987; Roderick y Gillespie, 1998; Emerson et a!., 2000 a, b; Juan 
et a!, 2000). Para algunos grupos animales se han registrado patrones 
filogeograficos que sugieren una secuencia de colonization congruente 
con la diferente edad geologica de las islas, la cual se relaciona con la 
secuencia temporal en que dichas islas han emer^ido desde el fondo 
del oceano y han estado disponibles para ser colonizadas desde el con- 
tinente. En otros casos se evidencian patrones filogeograficos mucho 
mas complejos, producto de colonizaciones sucesivas desde el conti- 
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nente o recolonizaciones desde islas cercanas, extinciones y diver¬ 
gence en situaciones de alopatrfa (en distintas islas) o simpatria (en 
diferentes zonas ecologicas de la misma isla). Por ejemplo, en el 
archipielago de Canarias, la secuencia de colonizacion por parte de 
Brach/deres rugosus (Coleoptera: Curculionidae) ha seguido la regia 
de la progresion corologica en el sentido de Brundin (I 972) (Emerson 
eta/., 2000 a); en el caso de Ca/athus (Coleoptera: Carabidae) se 
identificaron tres eventos de colonizacion independientes, con disper- 
siones subsecuentes entre islas (Emerson et a/., 2000 b); y en una 
especie de Nesotes (Coleoptera: Tenebrionidae) que habita en Gran 
Canaria, se reconocieron morfotipos asociados con distintos am- 
bientes ecologicos (Rees et a/., 2001). Asimismo se han estimado 
los tiempos en que se habrian producido los eventos de coloniza¬ 
cion: Ca/athus y Brachyderes habrian arribado a las islas y comenza- 
do su diversificacion hace menos de 2 millones de anos, en tanto 
que Hegeter y Pimetia (Coleoptera: Tenebrionidae) se habrian co- 
menzado a diversificar hace 6.5 y 8 millones de anos, respectiva- 
mente (Rees et a/., 2001). 

Nuestro grupo de investigation ha comenzado a realizar un es- 
tudio filogeografico en el genera Ga/apaganus (Coleoptera, Curcu¬ 
lionidae), distribuido en el archipielago de Galapagos y en las costas 
del norte de Peru y Ecuador, cuyo objetivo es poner a prueba hipo- 
tesis previas con respecto a la secuencia de colonizacion de las islas 
del archipielago y diversificacion de la especies. Estudios filogeneticos 
anteriores mediante el analisis de caracteres morfologicos (Lanteri, 

1992) y moleculares (Sequeira et a/., 2000), sugieren la existencia 
de-un patron de colonizacion recurrente desde el norte de Peru y 
recolonizaciones entre islas geograficamente proximas. El cladograma 
obtemdo a partir de secuencias de ADNmt (COI) indica que la es¬ 
pecie mas basal, G. ga/apagoensis, se distribuye en la isla mas antigua 
del archipielago (San Cristobal), que ademas es la isla mas cercana al 
continente, y por lo tanto el 'bianco' mas adecuado para una coloni¬ 
zacion. Asimismo, en San Cristobal, que presenta zonacion 
ecologica, se distribuye mas de una especie de Ga/apaganus, hecho 
que sugiere un proceso de diversificacion en simpatria o micro- 
alopatria (diferentes habitats de una misma isla). La edad de la diver¬ 
gence entre G. ga/apagoensis y las restantes especies del archipiela¬ 
go se estimo en 7,2 millones de anos (Sequeira et a/., 2000), me¬ 
diante un reloj molecular calibrado para artropodos sobre la base 
de estudios realizados en poblaciones de la mariposa He/iconiuserato, 
cuya filogenia matrilineal de ADNmt permite separar dos filogrupos 
distribuidos al este y oeste de los Andes, que habrian divergido hace 
aproximadamente 1.5 a 2 millones de anos (Brower, 1994). Dado 
que en el caso de Ga/apaganus la edad de la divergencia excede la 
edad geologica minima para las islas del archipielago (aunque coinci¬ 
de con dataciones moleculares realizadas para otros grupos anima¬ 
tes como iguanas, geckos y lagartos), se concluyo que su diversifica¬ 
cion podria haber comenzado en islas actualmente sumergidas 
(Christie eta/., 1992). 

La estimation de edades de divergencia de linajes genicos esta en la 
actualidad estrechamente asociada con los estudios filogegraficos, dado 
que tanto la teoria de la coalescencia como los conceptos teoricos en 
que se basan los relojes moleculares tiene sus rafces en la teoria 
neutralista (Kimura y Ohta, 1969; Kimura, 1980). Las calibraciones de 
relojes moleculares y dataciones basadas en ADNmt han recibido di- 
versas criticas, sobre todo porque dichas calibraciones toman en cuenta 
evidencias biogeograficas o fosiles a veces inciertas, o porque los dife¬ 
rentes sitios y genes de ADNmt evolucionan a tasa muy variable dentro 
de cada linaje (Wolfe et at., 1987), o se dan sustituciones multiples 
('multiple hits’) que pueden distorsionar las tasas de sustitucion nucleo- 
tfdica. Sin embargo, el empleo de relojes moleculares para estimar eda¬ 
des mlnimas de divergencia y para comparar estos resultados con otras 
estimaciones (fosiles o geologicas) se ha extendido a lo largo del tiempo 
y los resultados obtenidos, aunque provisionales, resultan muy utiles 
(Avise, 2000). 


Filogeografia comparada y sus aportes a la biogeografia historica 


La filogeografia comparada tiene por objeto analizar las relaciones 
filogeneticas de haplotipos mitocondriales de varias especies 
codistribuidas, con el objeto de establecer patrones en cornun (Ber- 
mingham y Moritz, 1998; Ronquist, 1997). Si varias especies codistri¬ 
buidas estan estructuradas filogeograficamente de modo similar, se puede 
interpretar que reflejan o comparten una historia comun, y que han sido 
afectadas por factores evolutivos o ecologicos similares. En filogeografia 
comparada se emplean los mismos metodos que en biogeografia dadlstica 
ode lavicarianza(Rosen 1975; Platnicky Nelson, 1978; Morroney Crisci, 
1995). Uno de los procedimientos mas corrientemente utilizados es el 
analisis de parsimonia de Brooks (Brooks, 1985, 1990). 

En muchos casos, las ramas principales de los arboles de genes de 
ADNmt, representan filogrupos (poblaciones, grupos de poblaciones o 
subespecies) cuya distribution es congruente con los llmites de provin¬ 
ces o distritos biogeograficos reconocidos tradicionalmente (Avise, 
2000). La congruence entre patrones filogeograficos de distintas espe¬ 
cies codistribuidas es frecuente, sin embargo, por lo general no hay 
concordancia en la profundidad temporal de la divergencia (Cunningham 
y Collins, 1998). En la figura 7 se representan patrones filogeograficos 
hipoteticos de tres especies codistribuidas, los cuales son congruentes. 
En el primer caso la separation entre los dos filogrupos de la especie es 
muy antigua, y en los otros dos es mas reciente, debido a la ocurrencia 
de eventos vicariantes seguidos de extincion y recolonizacion. 



Fig. 7. Representation de tres escenarios evolutivos diferentes, para tres especies 
codistribuidas que muestran un patron filogeografico similar. En el cuadrante A los 
filogrupos se separan por una barrera muy antigua al flujo gemco; en B y C, la profundi¬ 
dad temporal de la separation entre filogrupos es menor, debido a que se produjeron 
eventos vicariantes seguidos de extincion y recolonizacion. 




191 


En la Peninsula de Florida (EUA), diversas especies incluyendo pe- 
ces e invertebrados marinos, peces de agua dulce y aves costeras, mues- 
tran una elevada congruencia entre filogrupos de la cuenca del Atlanti- 
co y de la cuenca del Golfo de Mexico. Durante los cidos glaciares del 
pleistoceno, el nivel del mar era mas bajo que en la actualidad y estos 
grupos debieron estar aun mas aislados, pero en los cidos interglaciares, 
cuando el nivel del mar subio por el aumento de la temperatura, algu- 
nas especies mas vagiles se dispersaron, de modo que ciertos genotipos 
del Gofo se introdujeron en los de la costa Atlantica del sur de Florida 
(Bermingham y Avise, 1986). 

Estudios moleculares de alozimas y ADNmt llevados a cabo en pe¬ 
ces tropicales, camarones y otros invertebrados marinos permiten se- 
parar, en la mayoria de los casos, las poblaciones del Oceano Padfico de 
las que actualmente se distribuyen en el Oceano Atlantico tropical 
(Knowlton etal., 1993; Bermingham etai, 1997). Estaseparation co¬ 
incide aproximadamente con el levantamiento del Istmo de Panama 
hace unos 3 millones de aiios, de modo que la filogeografla permite 
evidenciar el evento vicariante producto del levantamiento de dicho 
Istmo. Sin embargo, no hay coincidence absoluta en la profundidad tem¬ 
poral de la separation, lo cual indica que cuando las poblaciones de 
algunas especies estaban separadas, entre otras todavfa existia flujo 
genico. Inclusive hay quienes postulan un contacto postvicariante, ocu- 
rrido recientemente via circumtropical, a traves del Oceano Indico. 

Las distribucion espacial y la profundidad de separation de numero- 
sos filogrupos intraespecificos parecen estar consistentemente 
correlacionadas con los cidos climaticos del pleistoceno (Webb y Bartlein, 
1992; Pitelka etal., 1997). La separation de especies, en cambio, tien- 
de a ser mas antigua y por lo general se ha iniciado previamente al 
cuaternario. Por ejemplo, Avise y Walker (1998) estudiaron los filogrupos 
mayores de aves canoras actuates de America del Norte. El ADNmt 
evidencia que el 76% de dichos grupos data del pleistoceno (I. I millo¬ 
nes de afios) y que la separation de estas especies con sus hermanas, 
data del plioceno (2.8 millones de ahos). Dataciones similares de los 
tiempos de especiacion se han obtenido para mamiferos, donde los 
tiempos evolutivos medios se han estimado en 1.2- 3.2 millones de 
ahos (Avise etal., 1998). 

El pleistoceno, que comenzo hace aproximadamente 2 millones 
de ahos, fue un tiempo de extraordinarias oscilaciones climaticas, en 
que las edades glaciares fueron interrumpidas sucesivamente por pe- 
riodos de climas templado-calidos similares a los que han predominado 
en tiempos recientes (ultimos 10,000 ahos). En regiones tropicales que 
no fueron ocupadas por glaciares, los cidos del pleistoceno tambien 
tuvieron gran efecto sobre la flora y fauna, ya que altemaron episodios 
de climas humedos y calidos, con otros cidos aridos y mas frescos. Una 
de las hipotesis propuestas para explicar los procesos de especiacion 
reciente en la cuenca del Amazonas es el Modelo de Refugios (Haffer, 
1969, 2001; Vanzolini y Williams, 1970, 1981), el cual postula que 
como consecuencia de las fluctuaciones climaticas del pleistoceno se 
produjeron sucesivas expansiones y contracciones de las areas de sel¬ 
va y de sabanas, y por lo tanto, ciclos de vicarianza y dispersion de las 
especies y poblaciones. Durante las fases de aridez, la selva habrfa 
cubierto solo pequehas areas disyuntas que actuaron como refugios y 
habrian posibilitado la persistencia de ciertas especies. Presiones de 
seleccion locates habrian favorecido la diferenciacion de las poblacio¬ 
nes en dichos refugios. En las fases humedas, la expansion de las sel¬ 
vas y la dispersion de las poblaciones previamente aisladas, produciria 
el patron complejo tipico de zonas de contacto secundario. En la cuenca 
Amazonica se han encontrado areas de hibridacion, introgresion o 
simpatria secundaria comunes a varias especies, que no coinciden con 
ninguna barrera fisica o ecologica actual, pero que estarian sugiriendo 
barreras historicas al flujo genico (Simpson Vuilleumier, 1971). La 
metodologia propuesta por la filogeografla se ha convertido en una 
herramienta valiosa para poner a prueba el modelo de refugios y para 
identificar areas de contacto secundario entre poblaciones o especies 
diferenciadas durante el pleistoceno. 


Condusiones 


La filogeografla ha contribuido a equilibrar el enfasis que la biogeogra- 
fia ecologica otorga a la seleccion natural contemporanea en la distribucion 
de los organismos, ya que bajo la optica de la teoria neutralista la seleccion 
natural no es la unica fuerza capaz de generar patrones geograficos. 

El enfoque filogeografico establece un balance entre dispersion y 
vicarianza, para explicar las causas historicas de la distribucion, y permite 
identificar factores, como por ejemplo extinciones y recolonizaciones o 
eventos de expansion del area geografica, que tambien son determi- 
nantes fundamentales de la distribucion. 

Los estudios filogeograficos contribuyen a reconocer especies 
cohesivas y grupos infraespedficos (subespecies, poblaciones, ecotipos), 
a estimar sus tiempos de divergencia, y a establecer las causas de su 
diversification y distribucion geografica. 

Resulta de gran utilidad para identificar zonas de contacto secunda¬ 
rio, y para distinguir entre especiacion simpatrida y co-ocurrencia de 
poblaciones diferenciadas previamente en alopatria. 

Ayuda a interpretar historias complejas donde se han producido 
eventos de colonization a distancia, divergencia temporal en habitats 
fragmentados, dispersion, extinciones y sucesivas recolonizaciones, e.g. 
biogeografia de islas volcanicas, dispersion de plagas y diferenciacion 
espetifica e infraespetifica durante el pleistoceno. 

Arboles de genes como los que se obtienen mediante los analisis 
filogeograficos, proveen una estimation a largo plazo del tamaho efectivo 
de las poblaciones, su tasa de mutation e intensidad de su flujo ge¬ 
nico historico. 

La filogeografla comparada pone a prueba la hipotesis nula de con¬ 
gruencia entre las historias evolutivas y de distribucion de los filogrupos 
intraespecificos, en areas geograficas determinadas, con el fin de esta- 
blecer la secuencia espacial y temporal de la diversification. 
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L os musgos son un grupo de plantas comparativamente pequeno. En Mexi¬ 
co, estan representados por alrededor de 982 especies y variedades que 
se distribuyen desde las zonas alpinas, cerca de las nieves perpetuas, has- 
ta cerca del nivel del mar. La mayorfa ocupa ambientes terrestres como 
rocas o suelo, sobre rafces leriosas, troncos, ramas u hojas de otras plan¬ 
tas, pero nunca son marinos ni parasitos. Los musgos son un componen¬ 
ts caracteristico de las selvas del sureste y frecuentes en los desiertos del 
norte; en sitios como el Valle de Tehuacan y las selvas caducifolias de la 
vertiente occidental del pais son poco comunes, aunque ahf exhiben for¬ 
mas y adaptaciones especiales a bs ambientes extremos. Los musgos 
acuaticos de la flora mexicana estan pobremente representados, pero 
son conocidos entre miembros de las Amblystegiaceae y en el genero 
Fissidens. Entre ellos, la mayorfa son especies facultativas que viven arrai- 
gadas sobre suelo o rocas sumergidas, en aguas daras y corrientes, que 
en alguna epoca del ario las dejan al descubierto. 

La diversidad estructural de los musgos, sus adaptaciones, sus es- 
trategias de vida y su papel en los ecosistemas terrestres son tan varia- 
dos en Mexico como en otras partes del mundo. Sin embargo, la carac- 
terizacion de nuestras especies, su origen, distribucion, comportamien- 
to ecologico y su evolution solo se conocen por inferencia, no por el 
estudio directo. Despues de mas de 150 arios de investigation briologica 
sobre Mexico (Delgadillo y Equihua, 1990), hay datos significativos en 
tres areas principales: floristica, taxonomfa y fitogeografla. 

En esta contribution presento una sfntesis del conotimiento sobre la distri¬ 
bution geografica de los musgos mexicanos. La discusion se refiere a 982 
especies, de 66 familias y 322 generos. En Mexico, muchos generos son 
monotfpicos y solo 16 incluyen 10 o mas especies (Cuadro I) por lo que, 
como grupo, los musgos estan representados por numerosos linajes evoluti- 
vos. Recientemente se publico una obra sobre los musgos de Mexico 
(Sharp et a!., 1994) en la que participaron especialistas de todo el mundo 
con evaluaciones taxonomicas de cada grupo. No obstante, para cualquier 
analisis formal de la distribucion geografica es importante contar con una 
delimitation adecuada, en particular de los grupos considerados como pro- 
blematicos. Porello, es indispensable utilizar o prepararrevisiones y mono- 
graffas que traten a los grupos con criterios geograficos mas inclusivos. En el 
caso de los musgos mexicanos, la publication de Sharp et at. { 1994) pro- 
porciona una base preliminar para la revision de las areas de distribucion de 
las especies. En general, tales areas son comparativamente amplias entre 
los musgos por lo que la evaluation taxonomica debe considerar la varia- 
cion de caracteres en toda el area de distribucion y su interpretation a tra- 
ves de metodos de analisis modemos. Ademas de criterios taxonomicos 
solidos, los estudios fitogeograficos pueden hacer uso de information de 
campo, la cual todavfa es fragmentary para nuestras especies. Ciertos esta- 
dos, como Mexico, Jalisco, Michoacan, Oaxaca, Tamaulipas y Veracruz han 
sido explorados con cierto detalle y su flora esta bien representada en los 
herbarios. En cambio, otros, como los del noroeste y Aguascalientes, Colima, 
Nayarit, Queretaro y Tabasco, son mal conocidos y deberfan explorarse 
con intensidad. Con los estudios floristicos en estas regiones, se podria es- 
perar un incremento importante en el numero de especies en nuestra flo¬ 
ra. Al mismo tiempo, los datos adicionales facilitarian la identification y la 
delimitation mas precisa de las areas de distribucion en estados como Oaxaca 
y Chiapas, de los que se conocen numerosos registros, pero cuya flora 
daramente es mas rica. En la discusion se presentan antecedentes, los re- 
sultados generates de algunos estudios fitogeograficos y los patrones gene¬ 
rates de la distribucion mundial de nuestras especies. 


Estudios generates y especiales 


Con las limitaciones impuestas por la exploration deficiente del terri- 
torio national, la distribucion de las especies de musgos mexicanos fue 
revisada desde principios del siglo XX Uno de las primeros estudios so¬ 
bre el tema es el de Herzog (1926), aunque de caracter general, discute 
de manera especffica las tierras altas de Mexico como parte del reino 
floristico Neotropical. A pesar de que la mayorfa de los generos citados 
como endemicos para esta region han cafdo en desuso o han mostrado 
areas de distribucion mas amplias, el merito de Herzog radica en el reco- 
nocimiento de la importance floristica del territorio national. 

Hacia el final de la decada de 1930 y en el curso de la siguiente, Sharp 
(1938, 1939, 1944, 1945, 1946) repetidamente seriate la presencia en 
Mexico de especies comunes con el sureste de los Estados Unidos de Ame¬ 
rica. El descubrimiento de las relaciones asiaticas de plantas de la flora vascular 
(Matuda, 1947) y la exploration botanica en otras partes del pais, dieron 
lugar a estudios sobre los musgos y otras plantas (Sharp etal., 1950; Crum, 
1951;; Sharp & Iwatsuki, 1965; Iwatsuki y Sharp, 1966, 1984; Sharp, 1967). 
En ellos se enumeran las especies comunes a America del Norte y Asia, y 
se ofrecen explicaciones sobre el origen de las disyunciones entre los mus¬ 
gos mexicanos o plantas con la misma distribucion. Se supone que estas 
especies tenfan una distribucion mas amplia en el pasado y que como con- 
secuencia de cambios dimaticos y continentales se extinguieron en la ma¬ 
yor parte del area original. Schofield y Crum (1972) mencionan brevemen- 
te la distribucion de especies en America del Norte y Asia, serialando que la 
distribucion disyunta en briofitas con frecuencia podria explicarse por facto- 
res historicos, como las glaciaciones, que fragmentaron las areas de distri¬ 
bution continua. Al margen de estos estudios, otros trabajos han revisado 
zonas aisladas del pafs con un enfoque floristico-fitogeografico. Entre ellos, 
Bowers eta/.(\ 976) muestran que hay una similitud clara entre la flora de 
musgos del norte de la peninsula de Baja California y el suroeste de los 
Estados Unidos, como lo habfan sugerido previamente Koch y Crum (1950). 
En cambio, la portion sur de la peninsula es mas semejante al macizo con¬ 
tinental mexicano. 

En el extremo opuesto, la Peninsula de Yucatan fue motivo de estu¬ 
dios floristicos en la decada de 1980. La distribucion de los musgos mos- 
tro una relation clara con la flora de las Antillas y ausencia de un efecto 
peninsular, es decir, de una diminution progresiva de las especies de la 
base al extremo de la peninsula (Delgadillo, 1984). Algunas de las espe¬ 
cies se distribuyen a lo largo de los estados costeros del Golfo de Mexico, 
de manera similar a como lo hacen muchas especies continentales que 
penetran hasta el sureste de los Estados Unidos (Pursell y Reese, 1970). 


Estudios fitogeograficos en el Eje Neovolcanico 


En las ultimas decadas se ha puesto enfasis en las relaciones 
biogeograficas del Eje Neovolcanico, porque se considera que ha influido 
de manera notable en la distribucion de plantas en Mexico y en el conti- 
nente. Por un lado, es una cordillera de gran elevation, que favorece la 
formation de gradientes dimaticos y sombras de lluvia; su origen volcani- 
co y su situation geografica en la zona intertropical americana, han dado 
lugar a numerosos ambientes que albergan a un rico contingente de espe¬ 
cies de plantas de grupos muy diversos. Porotra parte, debido a su antigue- 
dad, el Eje Neovolcanico ha influido sobre la distribucion de la flora vascular 
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Cuadro 1. Farrias y generos importantes en la flora de musgos de Mexico. 

Los generos induidos contienen 10 o mas especies. 

Familia Especies Genero Especies 

Bryaceae 

OJ 

bracnymenium 

1 j 

Dicranaceae 

74 

Brachythecium 

13 

Fissidentaceae 

54 

Bryxrythrvphyfam 

10 

Hypnaceae 

40 

Bryjn 

33 

Orthotnchaceae 

50 

Campyiopus 

22 

Pottiaceae 

152 

Didymodor 

16 



Ertodon 

10 



Fissidens 

54 



Gnmma 

24 



Lepdopihm 

15 



Macromitnum 

12 



Orthotrxhim 

16 



Phibnobs 

12 



Sphagium 

13 



Syntnchia 

15 



SyrfTopxbn 

14 


por lo que se le reconoce como el punto de contacts de los reinos floristicos 
Holartico y Neotropical. Ademas, como se extiende desde la costa del 
Fkdfico hasta la costa del Gofo de Mexico, con una orientation perpendi¬ 
cular a los principals sistemas montanosos del continente, puede haber 
modificado el flu jo flon'stico, en especial durante las glaciaciones pleistocenicas. 

Desde el punto de vista de los musgos, la presencia de las mismas 
especies en la flora alpina y en otras partes altas de las montanas del centra 
del pais sugiere que el Eje Neovolcanico ha sido una via de paso de floras. 
La similitud entre los extremos del Eje (De Luna, 1985) y otras elevaciones 
de la misma cordillera es una demostracion del intercambiofloristico que ha 
tenido lugar en el pasado. Al mismo tiempo, su contacto con otras cordille¬ 
ras ha favorecido la redistribution de los musgos a lo largo de las cumbres 
altas en todo el continente (Delgadillo, 1971, 1985). En contraste, para 
muchas especies de musgos de elevaciones inferiores, el Eje parece haber 
sido una barrera infranqueable; otras, en cambio, se han dispersado a tra- 
ves de las discontinuidades topograficas situadas entre la Depresion del Bal¬ 
sas y la Altiplanicie Mexicana (Delgadillo, 1988, 1992a, 1998). Tales zonas 
de baja elevation han sido denominadas ‘corredores floristicos’; la explora¬ 
tion y recoleccion de musgos en esas zonas han demostrado la presencia 
de especies de diversas filiaciones a uno y otro lado del Eje Neovolcanico, 
Entre ellas, las especies tropicales son particularmente notables cuando se 
encuentran en las elevaciones mayores o al norte de la barrera. 

El efecto de barrera del Eje Neovolcanico puede ser enteramente fisi- 
co, cuando no existen mecanismos eficientes de dispersion o cuando las 
montanas son muy altas. Sin embargo, es posible que las montanas tengan 
un efecto negativo sobre la disponibilidad de microambientes o que los 
gradientes ecologicos y las sombras de lluvia restrinjan la dispersion de mus¬ 
gos a uno y otro lado del Eje. Es probable que muchos musgos esten au- 
sentes en la Altiplanicie Mexicana porque el Eje Neovolcanico y las Sierras 
Madre evitan el ingreso de vientos humedos y favorecen un clima conti¬ 
nental seco e impiden la colonization. La funtion como via de paso y como 
barrera del Eje son procesos simultaneos que no son exdusivos del Eje 
Neovolcanico. El efecto de barrera tambien es evidente en otras partes del 
continente, notablemente en la zona de contacto entre Panama y Colom¬ 
bia, donde los Andes son un obstaculo para la fibre dispersion de los mus¬ 
gos de elevaciones bajas. Los datos preliminares indican que las especies de 
musgos de Costa Rica y Panama, conocidas tambien de Colombia, son 
aproximadamente 688. De ellas, 33 I no se conocen de Brasil. Aunque 
existen otras factores como la edad de las especies y la historiageologica de 
America del Sur; se podria conduir que las diferentias floristicas entre Ame¬ 
rica Central y Brasil obedecen, cuando menos en parte, a la imposibilidad 


de superar las elevacbnes de las cordilleras andinas. La influencia combina- 
da del Eje Neovolcanico en el norte con la de los Andes en el sur, ha dado 
lugar a una flora propia entre el sur de Mexico y America Central. 


No existe suficiente information de campo, segun se seriala en parra- 
fos anteriores, para revisar la distribution particular de los musgos en el 
territorio national, pero la publication de la flora de musgos de Mexico 
(Sharp eta!., 1994) y de trabajos similares en otras pafses neotropicales, ha 
permitido revisar las relaciones geograficas con un sentido mas amplio. En 
esta contribution se entiende como area de distribution aquella ocupada o 
conocida para una especie segun su tolerancia ecologica; el termino patron 
de distribution se refiere a dos o mas taxones con areas de distribution 
similares; el elementoflorfstico, por su parte, se aplica a las especies de una 
flora con el mismo patron de distribution. La proportion de los elementos 
en una flora y la distribution de las especies pueden aportar datos valiosos 
sobre su historia, cuando se los relaciona con eventos geologicos y con 
aspectos de la biologfa de los musgos como su potential evolutivo. Los 
miembros de un elemento, sin embargo, no necesariamente comparten el 
origen geografico o la edad pues varios mecanismos pueden haber dado 
lugar a un mismo patron de distribution. 

Porsu distribution mundial se pueden identificarsiete elementos floristi¬ 
cos en la flora de musgos mexicanos (Cuadro II). El elemento endemico 
posee 86 especies restringidas a Mexico. Algunas de ellas parecen estar me- 
jor representadas en los estados del centra pues, en general, son las entida- 
des mejor exploradas, pero otras tienen una distribucion muy estrecha (< e.g ,, 
Astombpsis exsertajaffudbbryum arsenei y Neckerapachycarpa ) restnngida a 
uno o dos estados del pals. Por el momento, no existen datos suficientes para 
identiflcar areas de endemismo, excepto para las zonas alpinas en donde se 
han registrado los vatones mas altos, con alrededor del 17% (Delgadillo, 1987a). 
Otras areas se distinguen por la ausencia casi completa de taxones endemi- 
cos; muestreos recientes en el Valle de Tehuacan, la peninsula de Yucatan y la 
Selva Lacandona tienen un elemento endemico pobremente desarrollado. 
Se ha sugerido que, por su antiguedad, muchos de los grupos que han evolu- 
tionado en Mexico han tenido la oportunidad de dispersarse a otras zonas. A 
nrvel generico, Aoitodon, Curvirameae Hymenobmopsis estan restnngidos a 
Mexico (Delgadillo, 1993a) y curiosamente, los tres son generos monotipicos. 

Entre los musgos con un area de distribucion comparativamente 
estrecha, destaca un grupo de 17 especies del suroeste de los Estados 


Cuadro II. Elementos en la flora de 

musgos 

de Mexico. 

Elemento 

#spp. 

% 

Distribucion ' 

Endemico 

86 

8.8 

Restnngida 

Chihuahueflo 
de Mexico 

17 

1.7 

Suroeste de EUA y norte 

Mesoamericano 

174 

17.7 

Mexico, Centro y Amenca 
del Sur 

Del Caribe 

240 

24.4 

Islas del Caribe + areas 
continentales 

Boreal 

177 

18 

Continentes del norte 

Austral 

35 

3.6 

SSA + continentes australes 

Amplia distribucion 

253 

25.8 

Varios continentes 
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Unidos y el norte de Mexico. Su distribution nacional conocida casi siem- 
pre incluye Baja California, Sonora, Chihuahua y Durango. De manera 
tentativa, se los ha situado como parte del elemento Chihuahuerio y 
son parte de una flora de zonas secas. Phascum hyalirotrichum (Fig. I) y 
Weissia andersoniana ilustran esta distribution. Algunas especies de los 
elementos de amplia distribution tienen una distribution similar, pero 
estos ultimos tambien se conocen de otros continentes. 

El elemento Mesoamericano (Fig. 2) esta constituido por 174 especies, 
con un area de distribution que se extiende de Mexico a America del Sur, 
es decir, son exdusivamente continentales (Delgadillo, 1987b). Algunas de 
ellas tienen una distribution mas amplia hacia el norte, que incluye porcio- 
nes de los Estados Unidos ( e.g.AJoina hamu/ud)\ hacia el sur, otras se ex- 
tienden a Peru, Boliviay, aveces, hastaArgentina (Streptopcgon matudianus). 
Los miembros de este elemento son importantes historicamente porque 
parecen haberse dispersado en respuesta a los eventos geologicos que 
dieron lugar al puente centroamericano (Delgadillo, 1992b). La compleji- 
dad de la configuration geologica de America Central implica que algunos 
miembros del elemento Mesoamericano son comparativamente jovenes 
y solo han ocupado parte del area general de distribution, mientras que los 
mas antiguos se dispersaron hacia America del Norte o del Sur antes o a 
partir del plioceno, cuando se unieron las dos masas continentales. 

La flora compartida entre America del Norte y del Sur incluye un con- 
tingente numeroso de especies de musgos cuya area de distribution esta 
ligadaalArcoAntillano, aunque muchasde ellas tambien estan presentesen 
America Central. En este grupo, designado como elemento del Caribe, 
son conspicuos Breutelia jamaicensis( Fig. 3), CaJyptothecium dup/icatumy 
Helicophyllum torquatum por su tamario o peculiaridades de su morfologia. 
Su presencia en las Antillas se ha interpretado como la indication de una 
segunda ruta de migration entre las masas continentales que se establecio 
en el plio-pleistoceno. En general, el origen de este patron a partir de Ame¬ 
rica Central no podrfa explicarse por un evento de vicarianza, pues las islas 
o porciones de las mismas estaban cubiertas por mares someros durante el 
periodo de su desplazamiento hacia su situation actual, o son de origen 
volcanico. Ademas, los patrones de diversidad del continente hacia las islas 
en el norte y en el sur indican migraciones progresivas (Delgadillo, 2000a). 

Como pudiera esperarse, el elemento Boreal esta bien representado 
en Mexico en comparacion con el elemento Austral. El primero se distribu- 
ye de Mexico hacia America del Norte y porciones de Europa y Asia 
(,Didymodon ferrugineusy Encalypta dliata), mientras que el segundo se co- 
noce de America Central o las Antillas y se extiende hasta Tierra del Fuego 
y otros continentes australes, como en los casos de Phibnotis scabrifolia y 
Rhacocarpuspurpurascens. La distribution de los musgos de estos elemen¬ 
tos es muy antigua y podria derivar de los respectivos continentes ancestrales, 
Laurasia y Gondwana. Aunque la distribution de los elementos Boreal y 
Austral necesita revaluarse, el numero de especies reconocidas para cada 
uno en Mexico es compatible con esta hipotesis. 

Las especies mexicanas pertenecientes al elemento de amplia distribu¬ 
tion son musgos representados en varios continentes. Se podrian recono- 
cer varias subcategorfas en este grupo: pantropicales, disyuntos, 
subcosmopolitas y cosmopolitas, dependiendo de la extension geografica 
del patron. Los primeros, los musgos pantropicales, comparten las princi- 
pales zonas tropicales del mundo, incluyendo Africa, Asia y Oceania ( Barbu/a 
arcuatay Stereophyllum radicu/osum). El origen del patron es diflcil de esta- 
blecer por la heterogeneidad de esos grupos; para algunas especies podria 
proponerse un origen gondwanico, mientras que para otras se podria su- 
gerir un patron de amplia distribution que se redujo a traves del tiempo. En 
cualquier caso, las relaciones principales de cada taxon se deben identificar 
antes de intentar establecer las causas de su distribution. 

Las especies disyuntas son importantes por su numero y la amplitud de 
la separation entre las subareas de distribution. Entre las disyunciones mas 
interesantes se encuentra una que es comun entre Mexico y Africa, ilustra- 
dapor Bryoceuthosporaaethiopica, Levierellaperserraiae Hypnodontopsis 
mexicana En otras especies, el area de distribution se extiende a otras 
porciones del continente americano y no existe una explication unica para 
esta disyuncion. La hipotesis mas popular parece ser la que pone enfasis en 
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la union entre America y Africa, pero tambien se han sugerido la disper¬ 
sion a gran distancia y la migration a partir de areas formadas despues de 
la deriva continental (Delgadillo, 1993b) como hipotesis viables. Una 
disyuncion extrema es la de Uleobryum curtisii, una especie solo conocida 
de Mexico y Australia. Por ser plantas efimeras, de estatura pequena, que 
en condition infertil son inconspicuas, es probable que no hayan sido 
recolectadas en otras partes del mundo. 

La flora mexicana induye especies de musgos de distribution mundial 
amplia. Se las considera como especies de tolerancia ecologies amplia, con 
mecanismos efectivos de dispersion de estructuras reproductoras y muy 
antiguas. Las espeties comunmente designadas como cosmopolitas o subcos- 
mopolitas son Bryumargenteumy Funaria hygnometrica, las cuales son fre- 
cuentes en bs construcciones, en sitios alterados o donde ha habido incen- 
dios recientes. Con respecto a las especies de distribution amplia, se sabe 
poco de las razas o de la variation genica entre sus poblaciones alejadas. 

El estudio de los patrones de distribution debe utilizar otras formas de 
anaJisis. Fbra ello, es indispensable la exploration intensiva en Mexico y en 
areas continentales para definir con detalle la distribucion de cada especie. 
Fbralelamente se deben refinar los esquemas de dasificacion y los Kmites en¬ 
tre espeoes a traves de estudios monograficos y nevisiones taxonomicas. Los 
datos depurados podrian analizarse mediante metodos cuantitativos para 
mostrar la relation entre pafses o regiones, de una manera similar a la que se 
muestra en la figura 4. Este dendrograma, parte de un estudio sobre la distribu¬ 
tion de los musgos neotropicales (Delgadillo, 2000b), ilustra la relation entre 
areas por su similitud ftoristica total. A traves de estas comparationes se podrian 
identificar zonas criticas donde la exploration es deftiente o aquellas donde la 
flora muestra una distribucion peculiar. El uso de este tipo de analisis podria 
apoyar bs estudios de diversidad y de conservation de la flora de Mexico. 
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Biogeografi'a ecologica en las Antillas: 

Ejemplos de las orqui'deas y las selvas carsticas 

J. Carlos Trejo-Torres 


L a composition de las biotas, la distribution de las especies, las afinida- 
des entre conjuntos de especies y la zonificacion biogeografica de la biosfera 
han sido temas centrales de la biogeografla desde su origen como discipli- 
na (Brown y Lomolino, 1998; Llorente et al., 2001). iCuales especies 
conforman la biota de cada isla de las Antillas? iCual es la afinidad entre 
estas islas definida de acuerdo con la biota que comparten? iCual seria la 
sectorizacion del archipielago a partir de sus especies y sus afinidades 
bioticas? El hecho que hoy dia la ciencia haya acumulado informacion con¬ 
siderable acerca de la distribution de algunos grupos de organismos, nos 
permite retomar estas preguntas que han sido un tanto relegadas, quiza 
por el hecho que esencialmente son descriptivas. Ademas, el empleo de 
metodos alternativos podria revelamos patrones novedosos o maneras 
diferentes de examinar estos interrogantes. 

El archipielago de las Antillas, llamado tambien de las Indias Occi- 
dentales, ha sido una region fruct'ifera para la biogeografla (Liebherr, 
1988; Hedges, 1996; Woods eta!., 2001). Su gran riqueza biotica y su 
naturaleza archipelagica lo hacen un laboratorio natural para el estudio 
defenomenos biogeograficos. Biogeografos de renombre aslcomoteo- 
rlas biogeograficas centrales han tenido como escenario a las Antillas y 
su biota. Sin embargo, llama la atencion que haya pocos estudios cuan- 
titativos o expllcitos dedicados al analisis de sus afinidades bioticas o a 
su regionalization. 

La afinidad entre biotas, sean estas islas, bosques o cualquier otro 
conjunto de especies, pueden estudiarse de distintas formas. Entre las 
tecnicas analfticas estan los Indices de similitud, la clasificacion, la ordena- 
cion, los re/eves y el analisis de matrices (Muller-Dombois y Ellenberg, 
1974; Gauch, 1982; McCoy eta/., 1986; Rosen y Smith, 1988). En el 
presente estudio, empleo un analisis altemativo para comparar biotas o 
conjuntos de especies, al cual llamo Analisis Parsimonioso de Conjuntos 
de Especies (APCE). Este metodo se conoce originalmente como Analisis 
Parsimonioso de Endemicidad (APE, o PAE por sus siglas en ingles) y fue 
desarrollado por Rosen y Smith (1988) en un estudio de biotas fosiles. 
Posteriormente, casi una treintena de estudios han empleado el APE/ 
APCE (de aqul en adelante referido genericamente como AP) para anali- 
zar patrones biogeograficos actuates alrededor del mundo (Cuadro I). 
Evito el nombre original debido a que el termino 'endemicidad' puede 
ser confuso (Posadas, 1996; Trep-Torres y Ackerman, 2001; Unmack, 
2001). El AP esta basado unicamente en las especies compartidas por lo 
cual excluye aquellas encontradas en una sola unidad (mismas que pue¬ 
den ser endemicas), ademas de que toma en cuentaatodas las especies, 
sean o no endemicas al area estudiada. No obstante, el nombre de APE 
es justificado si el metodo se limita a el analisis de especies endemicas y 
compartidas por diferentes areas (e.g., Morrone, 1994a). 

El AP busca el arreglo mas parsimonioso o simple de las especies com¬ 
partidas entre diferentes areas. Los resultados son grafeos dendrfticos y 
jerarquicos llamados cladogramas. Estos arboles son modelos estadlsticos 
en los que los detalles de las distribuciones individuates de las especies se 
pierden; a cambio de esto, una integration de las distribuciones mediante el 
algoritmo de parsimonia provee una imagen de las afinidades entre las biotas 
(ver Ahl y Allen, 1996; Lawton, 1999). Si los cladogramas se superponen 
en su espacb geografico, los patrones de afinidad adquieren mayor signifi- 
cado, ya que el mapa representa el espacio natural en el cual ocurren los 
fenomenos biogeograficos y ecologicos. 


A diferencia de otros autores que han usado el AR he interpretado 
los patrones de parsimonia con una perspectiva ecologica o estatica. 
Aunque algunos estudios han senalado aspectos estaticos del AP (Rosen 
y Smith, 1988; Maldonado y Uriz, I 995; Posadas et al., l997;Glasbyy 
Alvarez, 1999; Bisconti etal., 2001), solo recientemente se ha explora- 
do la interpretation de los patrones de parsimonia en un sentido pura- 
mente ecologico(Trejo-Torres y Ackerman, 2001, en prensa; Ackerman 
et al., en prensa). Si bien los patrones del AP pueden estar reflejando 
tanto aspectos historicos como ecologicos, en los analisis aqul presen- 
tados su interpretation historica parece ser menos posible (ver 
Maldonado y Uriz, 1995). 

El objetivo central del presente estudio es mostrar que los patrones 
del AP pueden interpretarse bajo un enfoque estatico o ecologico, para 
definir patrones de afinidad biotica o para la zonacion biogeografica. Para 
esto, retomo dos estudios previos en los que he empleado el APCE. En 
el primero analice bs patrones de composition entre las islas de las 
Antillas y algunas areas continentales, a partir de las especies de orqui- 
deas que comparten (Trejo-Torres y Ackerman, 2001). En el segundo, 
obtuve patrones de composition florlstica entre selvas carsticas en tres 
islas de las Antillas (Trejo-Torres y Ackerman, en prensa). En tanto que 
el primer estudio revela patrones a una escala regional amplia 
(biogeografica), el segundo lo hace a una escala mas reducida, entre 
regional y local (ecologica). Ademas, el estudio de las selvas carsticas 
extiende el uso del AP fuera del entorno traditional de la biogeografla, 
para problemas en la ecologla de comunidades. 


Metodologia 


Construction de las matrices de datos. El primer paso en 
el AP es la construction de una matriz de presencia-ausencia de espe¬ 
cies por areas. Las areas pueden ser unidades naturales como islas o 
continentes, o unidades artificiales como transectos o cuadrantes geo- 
graficos. En este estudio, las matrices fueron construidas en el progra- 
ma MacClade (Maddison y Maddison, 1992), disenado originalmente 
para analisis filogeneticos. MacClade permite construirfacilmente la matriz 
de datos, y ademas permite un analisis visual eficaz de la organization 
de los caracteres, as! como de los arboles resultantes en el analisis de 
parsimonia posterior. En MacClade, las areas sustituyen a los taxones y 
las especies a los caracteres. Las especies constituyen los caracteres a 
partir de los cuales se calculan las afinidades entre las areas. La presencia 
de las especies en la matriz se indica con un I y la ausencia con un 0. 
Unicamente las especies informativas, es decir aquellas compartidas entre 
2 y n-1 unidades, se consideran en el analisis de parsimonia. Las espe¬ 
cies de una sola area, al igual que las presentes en todas, no sirven para 
definir afinidades entre las unidades comparadas. Sin embargo, pueden 
ser utiles para analizar otros componentes de la biodiversidad, tales como 
el grado de diferenciacion biotica definido por las especies exclusivas, o 
la riqueza total de especies. 

Para el estudio de las orquldeas se construyo una matriz de 52 areas 
x 863 especies (356 especies compartidas, matriz en Trejo-Torres y 
Ackerman, 2001). Las listas de especies para cada area fueron construi¬ 
das a partir de publicaciones y fuentes no publicadas. Este estudio conside- 
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Cuadro 1. Estudios que han usado el APCE (PAE sensu Rosen y Smith, 1998) 
para analisis de biotas actuates. 

Areas 

Autores 

Nueva Zelanda 

Craw (1988, 1989) 

Hawaii 

Myers (1991) 

Australia 

Cracraft (1991, 1994) 

Glasbyy Alvarez (1999) 

Unmarck (2001) 

Sudafrica 

Morrone (1994a) 

Andes 

Morrone (1994b) 

Atlantico-Mediterraneo 

Maldonado y Uriz (1995) 

Mundo entero 

Conran (1995) 

Terra del Fuego (Patagonia) 

Posadas (1996) 

Amazonia 

Cardoso y Oren (1996) 

Regiones australes 

Morrone (1998) 

Peninsula Iberica 

Vargas et al. (1998) 

Mexico 

Luna et al. (1999) 

Luna y Alcantara (2001) 

Morrone y Marquez (2001) 

Antillas 

Trejo-Torres y Ackerman (2001, en prensa) 
Ackerman et al. (en prensa) 

Islas Galapagos 

Bisconti et al. (2001) 

Indo-Pacifico 

De Grave (2001) 

Mediterraneo 

Garcia-Barrios et al. (2002) 

Islas Griegas 

Fattorini (2002) 


ra 49 islas que incluyen las Antllas Mayores, las Antillas Menores, las Islas 
Virgenes, las Islas Caiman, el Archipielago de las Bahamas, y las islas cariberias 
de America del Sur. Tres areas continentales fueron incluidas: Yucatan, Ho¬ 
nda y las Guyanas (Guyana Francesa, Guyana Inglesa y Surinam). 

Para el estudio de las selvas carsticas se construyo una matriz de 30 
transectos por 343 especies (221 especies compartidas, matriz dispo- 
nible bajo petition). Los transectos fueron en banda, de 2 x 50 m. Estos 
fueron muestreados en selvas muy secas, secas, humedas y muy hu- 
medas en reservas naturales de las islas de La Espariola, Mona y Puerto 
Rico (Cuadro II). En algunos sitios se muestrearon dos condiciones 
topograficas, siendo estas puntas y laderas de mogotes (cerros carsticos 
del norte de Puerto Rico). Se tomaron en cuenta unicamente las espe¬ 
cies lehosas (arboles, arbustos y lianas) en cualquier etapa de crecimiento, 
exceptuando las plantulas, las cuales se distinguen por la presencia de 
hojas cotiledonarias y/u hojas propias de la etapa de plantula. 

Analisis de parsimonia. Los analisis de parsimonia se corrie- 
ron en el programa PAUP (Swofford, 1990, 2000) el cual es compatible 


con MacClade, en el cual se construyo la matriz de datos. A1 igual que 
MacClade, PAUP es un programa originalmente desarrollado para ana¬ 
lisis filogeneticos. Detalles de la logica y la mecanica del analisis de parsi¬ 
monia pueden consultarse en Wiley eta/. (1991) y Funk (1995), y para 
su aplicacion en el AP en Rosen y Smith (1988) y Rosen (1992). Cuan- 
do el analisis produce multiples arboles igualmente parsimoniosos, se 
pueden calcular arboles de consenso, que representan el grado de co- 
incidencia entre los multiples arboles igualmente parsimoniosos. Como 
requisito para el analisis de parsimonia es necesario definir un grupo 
extemo (GE). Este sirve para enraizar el cladograma. En los estudios 
aqui analizados, los GE's fueron una isla o un transecto imaginario sin 
ninguna especie, representados por una columna de ceros en la matriz 
de datos. Todas las busquedas en PAUP fueron bajo las opciones gene¬ 
ral y heuristica, las cuales son las mas convenientes dado el elevado 
numero de areas y de especies. 

Interpretation de los cladogramas. Los dadogramas pue¬ 
den producir diferentes tipos de agrupaciones bioticas que se distin¬ 
guen por su topologla. He denominado a estos grupos como monocla- 
dicos, paracladicos o polidadicos (del griego mono = unico, para = al 
margen de [i.e., parcial], po/i = mucho y dados = rama [i.e., catego- 
ria]). Estos terminos son solo analogos a los terminos mono, para y 
polifiletico, empleados en los analisis filogeneticos. Obviamente, en el 
enfoque ecologico con el cual aplico el analisis de parsimonia, los termi¬ 
nos no asumen un significado historico en los patrones de parsimonia, y 
solamente denotan categorias biogeograficas o ecologicas de naturale- 
za fenetica. 

En los grupos monodadicos todas las unidades de cierta categoria 
abiotica pertenecen a un solo grupo biotico segun su composicion de 
especies. Estos grupos son los de mayor interes, ya que los mismos 
pueden asociarse con un determinado factor, posiblemente causal, del 
patron de afinidad. Los grupos paracladicos, en los que las unidades de 
cierta categoria son parte de un grupo mayor, son de interes cuando 
son cohesivos, esto es, cuando todos sus integrantes estan contiguos 
unos a otros. Estos grupos paracladicos pueden ser pectiniformes (en 
forma de peine) o secuenciales; tales arreglos pueden estar reflejando 
algun gradiente en la naturaleza (Rosen, 1988; Smith, 1988). Por ultimo, 
los grupos polidadicos, en los que las unidades de una categoria abiotica 
pertenecen a diferentes grupos bioticos, no permiten ligar al grupo a un 
factor unico. La congruence entre las categorias bioticas producidas por 
el AP con alguna caracterfstica ajena a la composicion, puede tomarse 
como una hipotesis de causalidad. En otras palabras, los cladogramas son 
hipotesis biogeograficas o ecologicas con una base empirica, la composi¬ 
cion de especies de una biota o una comunidad. Las caracteristicas que 
pueden contrastarse con el patron de composicion pueden ser fisicas, 
geograficas, ambientales, biologicas y ecologicas, entre otras. Algo util para 
la interpretation de los patrones de afinidad es superponer el cladograma 
en el mapa del area estudiada, ya que tanto afinidades inteligibles asi como 
inesperadas se hacen aparentes. Por ejemplo, ison los grupos bioticos 
coincidentes con la vecindad geografica, el origen geologico, la fisiografia, 
la geomorfologia, la topografia, el clima, los tipos de vegetation? 

El AP puede producir patrones completamente dicotomicos en los que 
todas las afinidades son resueltas e inequfvocas. Sin embargo, tambien pue¬ 
den presentarse patrones irresueltos, representados por politomias, que 
pueden aparecer en cualquier parte o nivel del arbol, e indican una fafta de 
definition en las afinidades bioticas entre las areas involucradas. 


Resultados 


Orquideas. El APCE de las orquldeas de las Antillas produjo un 
patron de composicion en el que pueden distinguirse los siguientes cua- 
tro grupos fitogeograficos. Sin embargo, las afinidades entre estos gru- 
pos no estan resueltas (Figs. I y 2). Los grupos son: 

I. El arco de islas volcanicas: Antillas Mayores + Trinidad + Antillas 




Cuadro II. Caracteristicas generates de las comunidades calcareas estudiadas en las islas de Puerto Rico, Mona y La Espanola. Referencias: [I], DNP (1986); [2], Cintron 
(1991); [3], Silander etaJ. (1986). 


Islas 

Clima 

Precipitation apro- 
ximada (mm/ ano) 

Topografia 

Nombre de la categoria 
usada en texto y figuras 

Numero detransectos 

La Espanola 

muy seco 

380 [1] 

ladera suave 

Espanola Muy Seco 

2 

La Espanola 

seco 

880 [1] 

planicie 

Espanola Seco 

2 

Mona 

seco 

875 [2] 

planicie 

Mona Seco 

4 

Puerto Rico 

seco 

791 [3] 

tope (mogote) 

Puerto Rico Tope Seco 

3 

Puerto Rico 

seco 

791 [3] 

ladera (mogote) 

Puerto Rico Ladera Seca 

3 

Puerto Rico 

humedo 

1926 [3] 

tope (mogote) 

Puerto Rico Tope Humedo 

5 

Puerto Rico 

humedo 

1926 [3] 

ladera (mogote) 

Puerto Rico Ladera Humeda 

5 

Puerto Rico 

muy humedo 

> 2000 [3] 

tope (mogote) 

Puerto Rico Tope Muy Humedo 

3 

Puerto Rico 

muy humedo 

> 2000 [3] 

ladera (mogote) 

Puerto Rico Ladera Muy Humeda 

3 


rGuyanas 
Trinidad 
f P erto Rico 
/ Jamaica 

^r ° 14 

[ Guadeloupe 
^ Dominica 
^ Martinique 
^ St. Vincent 
^ Grenada 
^ St.Lucia 
Antigua 
I St Martin 
\ St.Eustatius 
‘ Montserrat 
| Yucatan 
‘ Florida 

Isla de la Juvent d 
/ Providence 
\ Andros 
Abacos 
^ Turks 
Inaguas 
' Crooked 
- Long 

■ Salvador 

■ Exumas 
* Cat 

‘ Mona 
< Saba 
St.Kitts 

i St Barthelemy 
( Barbuda 
Nevis 
*“ Barbados 
^ Tobago 
’ Margarita 
I Vieques 

1 GbBK 

s Anegada 
' Virgin Gorda 
i Tortola 
St.Thomas 
St.John 
s St.Croix 
/ Grand Cayman 
f Little Cavnuui 
Cayman Ur a* 

I Aruba 
L Curasao 
( Bonaire 
Gmpo Extemo 


, Guyanas 
' Trinidad 

I Puerto Rico 
Jamaica 

iST* 

. Guadeloupe 
' Dominica 
^ Martin que 

II St. Vincent 
' Grenada 

# St. Lucia 
' Antigua 

i St Martin 
J St.Eustatius 
' Montserrat 
, Barbados 
I St.Croix 

# Vieques 
fCulebra 

' Vucir, Gorda 

# St John 
j Tortola 

' St. Thomas 
Tobago 

' Margarita \ 

j Saba \ 

1 St.Kitts 
, Nevis 

[ St.Barthelemy 
' Ba buda 
I Yucatan 
J Florida 

' Isla de la Juventud 
I Providence 
j And os 
J Abacos 
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Fig. 1. Cladogramas de consenso de las afinidades floristicas de las Antillas y algunas areas continentales. a, Estricto; b, Adams; c, mayoria. 
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Fig. 2. Fhtrones de afinidad entre las Antillas y algunas areas continentales, basados en un 
analisis de parsimoma. AHS: Antillas Holandesas del Sur; AMG: Antillas Menores grandes; 
AMP: Antillas Menores pequenas; A: Anegada; B: Barbados; BNO: Bahamas del noroeste; 
BSE: Bahamas del sureste; C: Cuba; E: La Espahola; 1C: Islas Caiman; IJ: Isla de la Juventud; IV 
Islas Virgenes; J: Jamaica; M: Mona; MT: Margarita y Tobago; PR: Puerto Rico; T: Trinidad. 


Orientales. Las Antillas Orientales estan conformadas por cinco 
subgrupos secuenciales: 

(a) Las Antillas Menores grandes, desde Guadalupe hasta Grenada. 

(b) Las Antillas Menores pequenas, en realidad son dos subgrupos 
separados (o uno policladico). 

(c) Las Islas Vfrgenes (excepto Anegada), forman un grupo interme- 
dio en el grupo de las Antillas Menores pequenas. 

(d) Tobago y Margarita tambien forman un par insertado en el gran 
grupo de las Antillas Menores pequenas. 

(e) Barbados esta ligada con el grupo de las Islas Virgenes. 

2. Las islas calcareas: Archipielago de las Bahamas + Isla de la Ju- 
ventud + Mona + Anegada. Las Bahamas forman un grupo paracladico 
por el hecho de que la Isla de la Juventud (al suroeste de Cuba) esta 
insertada en el. 

3. Las Islas Caiman: Grand Cayman, Little Cayman y Cayman Brae 
son un grupo monocladico e irresuelto. 

4. Las Antillas Holandesas del Sur: Aruba, Curasao y Bonaire son 
otro grupo monocladico e irresuelto. 

Las areas continentales muestran las siguientes afinidades: 

1. Florida y Yucatan forman un grupo distal del grupo de islas calcareas 
(Bahamas e Isla de la Juventud). 

2. Las Guyanas estan ligadas con el grupo del arco de islas volcani- 
cas, en la base del grupo de las Antillas Mayores. 

Los patrones de afinidad de las Antillas mostraron una concordancia 
notoria con la fisiografia de las islas y al mismo tiempo en contraposicion 
con la geologia. Las islas calcareas (Fig. I), a pesar de que pertenecen a 
unidades geologicas distintas, comparten la misma fisiografia y geomor- 
fologia; esto es, islas bajas, planas y de sustrato sedimentario calizo. Igual- 
mente, el gran grupo del arcode islas volcanicas, a pesar de sus diferen- 
cias en origen y edad geologica, son islas heterogeneas, montahosas y 
de sustrato volcanico. 

Algunas afinidades anomalas, o no esperadas, tambien pueden en- 
tenderse por la fisiografia, como se ilustra en varios ejemplos. Santa 
Cruz y las Islas del Banco de Puerto Rico forman un grupo floristico, 
aqui llamado Islas Virgenes. Aunque Santa Cruz tiene su origen geologico 
independiente del Banco de Puerto Rico, estas islas comparten una 
fisiografia similar, siendo de montaha baja y de sustrato volcanico. Otro 
caso semejante es el de Anegada, que a pesar de ser geologicamente 
parte del Banco de Puerto Rico, se separa del grupo de las Islas Virge¬ 
nes y se une al grupo de las islas calcareas (Bahamas y Mona). 
Coincidentemente, Anegada es la unica de las Islas Virgenes que es ca- 


liza, baja y plana, como las islas del grupo al cual se une. Un tercer caso 
es el de Barbados (no discutido en Trejo-Torres y Ackerman, 2001), 
una isla solftaria que en lugar de unirse a sus vecinas Antillas Mayores 
grandes, resulto afin al grupo de las Islas Virgenes, con el cual comparte 
el ser de montana baja (340 m). Un cuarto ejemplo es el de Trinidad, 
Tobago y Margarita, islas de la plataforma continental de America del 
Sur. Sin embargo, Trinidad resulto ser el area mas basal del grupo de las 
Antillas Mayores, en tanto que Tobago y Margarita son un par hermano, 
intermedio entre las Islas Virgenes y las Antillas Menores pequenas. Pa- 
rece ser que estas afinidades bioticas no esperadas bajo criterios 
geologicos y geograficos, son producto de las caracteristicas fisiograficas 
(i.e., ecologicas) similares entre las islas. 

La vecindad geografica es un factor que pareceria ser importante, 
sin embargo, solo a una escala geografica reducida; los siguientes ejem¬ 
plos no fueron mencionados en Trejo-Torres y Ackerman (2001): en 
el caso de las Bahamas, estas se segregan en un grupo occidental y 
otro oriental. Dentro del grupo oriental, pueden distinguirse tres 
subgrupos de islas vecinas: (I) San Salvador & Rum Cay + Cat Island 
(centro-norte), (2) Inaguas + Turks & Caicos (sureste), y (3) Exumas 
+ Crooked & Mayaguana + Long Inland (centro-sur). Otro caso es el 
de las Islas Virgenes en el que se distinguen dos subgrupos de islas 
vecinas: (I) St. Thomas + Tortola + St. John (centra), y (2) Vieques 
+ Culebra (oeste). Igualmente, las Antillas Menores se segregan en 
un grupo norterio y otro surerio. Las islas norterias (ya mencionadas 
como Antillas Menores Pequenas), que van desde St. Martin hasta 
Montserrat, forman dos pequerios subgrupos floristicos quiza de ma- 
nera parcial, determinados por la vecindad. Estos dos subgrupos es¬ 
tan entremezclados geograficamente, tal vez debido a su gran hete- 
rogeneidad en tamario, altitud, geologia, fisiografia y climas. A diferen- 
cia de los casos anteriores, a una escala mas regional la vecindad geo¬ 
grafica no parece determinar los patrones de afinidad. Islas alejadas 
entre si, y/o separadas entre si por otras islas, estan muy ligadas (e.g., 
Antillas Mayores + Trinidad; Bahamas + Isla de la Juventud + Mona 
+ Anegada). 

Selvas carsticas. El APCE de las selvas carsticas produjo un pa¬ 
tron de afinidad en el que se distinguen dos grupos floristicos principa¬ 
ls, que coinciden con el regimen climatico (Fig. 3). Las selvas humedas 
y las muy humedas forman un gran grupo floristico terminal y mono¬ 
cladico. Porsu parte, las selvas secas y muy secas forman un gran grupo 
paracladico, formado a su vez por diferentes grupos monocladicos y 
secuenciales. Algunas de las unidades mas humedas (laderas muy hume¬ 
das) fueron las mas distales en el cladograma, en tanto que la categoria 
mas seca (selvas muy secas) fue la mas basal. 

En segundainstancia, los grupos floristicos fueron parcialmente congruentes 
con la topografia de bs transectos. Dentro del grupo de selvas humedas y 
muy humedas, las laderas forman un grupo terminal policladico (no 
monocladico por que un solo transecto se separa), en tanto que las cimas 
constituyen un grupo paracladico pectiniforme. De seis categorias clmatico- 
topograficas, cuatro fueron paradadicas (laderas humedas, cimas humedas, 
cimas muy humedas y laderas secas de Puerto Rico), en tanto que las otras 
dos resultaron policladicas. 

En tercer lugar, los grupos floristicos del APCE mostraron una co¬ 
rrespondence general con la fisonomia de la vegetacion, la cual fue de- 
fmida arbitraria y posteriormente al muestreo, tomando en cuenta cri¬ 
terios comunmente empleados (e.g., Howard, 1973; Rzedowski, 1978). 
Las laderas muy humedas y las humedas tienen vegetacion mediana y 
perennifolia; las cimas humedas y muy humedas tienen vegetacion baja 
y semidecidua; la planicie seca de Mona y las cimas secas de Puerto Rico 
tienen vegetacion baja a arbustiva y semidecidua; las laderas secas de 
Puerto fRico y los sitios secos de La Espahola tienen vegetacion baja y 
decidua; y por ultimo, los sitios muy secos de La Espahola tienen vege¬ 
tacion arbustiva y semidecidua. 

La afiliacion geografica (la isla a la cual pertenece una comumdad) no 
coincidio con la formacion de grupos floristicos. Las categorias floristicas 
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Fig. 3. Patron de composicion floristica de las comunidades vegetales calcareas, basado en un analisis de parsimonia. 


secas y muy secas de las diferentes islas se mezclan, En otras palabras, la 
afinidad entre comunidades equiparables (del mismo tipo) que pertene- 
cen a diferentes islas es mayor que la afinidad entre comunidades de dife- 
rente tipo dentro de la misma isla. Esto plantea que el clima es mas im- 
portante que la geografia en la definicion de estas afini-dades bioticas. 


Discusion 


Los analisis aqut presentados solo son algunos de los contenidos en 
los estudios originales (Trejo-Torres y Ackerman, 2001, en prensa), As- 
pectos que aqul no se discutiran o que estan mas ampliamente desa- 
rrollados en los estudios originales son: (I) la sectorizacion de las Anti- 
lias a partir de las especies de orqufdeas, (2) las afinidades de las islas 
con areas continentales, (3) la evaluacion de niveles de afinidad median- 
te el analisis de decaimiento de ramas, (4) el uso de diferentes grupos 
de datos (areas), y (5) el contraste entre en APCE y un analisis 
multivariado de clasificacion (UPGMA). 

cPueden compararse unidades muy dispares en nume- 
ro de especies? El numero de especies es un parametro que se ha 


sostenido que afecta los patrones producidos por los AP (Rosen, 1988; 
Rosen y Smith, 1988; 1992; Vargas, 1991; Conran, 1995), Podria pen- 
sarse que a medida que dos areas poseen mas y mas especies, mayor 
sera la probabilidad de que compartan especies entre s!. En tal caso, es de 
esperarse un patron artificial en el que las unidades mas pobres aparezcan 
hacia la base en los arboles o de las ramas del cladograma. 

En los estudios aquf analizados, el numero de especies efectivamente 
afecta los patrones de composicion, sin embargo, esto no evita la definicion 
de patrones bioticos inteligibles (ver Conran, 1995). Dentro de las diferentes 
agrupacbnes en los dadogramas, cada una tiene unidades ncas y pobres. Las 
unidades ricas tienden a aparecer hacia la punta de las ramas, en tanto que las 
unidades pobres se ubican hacia la base. La interpretacion biologica de 
este patron es que las areas mas ricas constituyen nucleos con biotas 
ricas y diferenciadas. Por su parte, las unidades mas pobres y menos 
diferenciadas estan ligadas o subordinadas biogeograficamente a dichos 
nucleos de biodiversidad. Consecuentemente con esto, y como se dis- 
cutio antes, las afinidades son mas estables entre las unidades nucleo 
que en las subordinadas. Este patron quiza este determinado por espe¬ 
cies compartidas entre las unidades nucleo, sobre todo por aquellas 
especies de distribucion restringida entre las que se encuentran los 
endemismos regionales' (que involucran grupos particulares de islas). 
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El efecto del numero de especies es un problema si los patrones del 
AP se interpretasen con un punto de vista historico, como se ha hecho 
mayormente. En estudios de corte historico, las comunidades pobres en 
especies serian indistinguibles de comunidades primitivas (Rosen, 1988; 
De Grave, 2001; Fattonni, 2002), Por ejemplo, en una interpretacion 
historica del patron de parsimonia de las Antillas a partir de las orquideas, 
las islas pequenas serian interpretadas como aquellas biotas de las cuales 
se han derivado las biotas de las islas mas grandes. Por su parte, en el 
estudio de las selvas carsticas, los bosques muy secos y secos se conside- 
rarian como las comunidades originarias de los bosques mas humedos. 
Ninguno de estos dos escenarios parecen tener fundamento. 

El efecto del numero de especies podria contrarrestarse de dife- 
rentes formas. Una seria seleccionando areas con numeros de espe¬ 
cies relativamente comparables (Rosen y Smith, 1988). Sin embargo, 
esto limitaria el uso del APCE para casi cualquier sistema natural, sobre 
todo para el caso de los archipielagos. En el estudio de las orquideas, el 
numero de especies de las islas antillanas abarca dos ordenes de magni- 
tud, de una a 206 especies. Otra opcion seria mezclar las areas pobres 
en especies, especialmente aquellas con biotas similares (Rosen y Smith, 
1988; Conran, 1995; Glasby y Alvarez, 1999; De Grave 2001). Una 
desventaja es que esto evitaria analizar las afinidades de las islas con 
biotas pobres, como es el caso de la gran mayoria de las islas del archi- 
pielago de las Antillas y de muchos otros. De hecho, varios patrones 
floristicos interesantes en el estudio de las orquideas involucran islas 
pequenas como Anegada, Mona, las Islas Caiman y las Islas Virgenes. 

cCual es la mejor opcion para el grupo externo, ceros 
o unos? Los patrones de composicion en el AP son afectados por el 
tipo de grupo externo (GE) que se emplea. Este puede ser un area con 
ceros o con unos. El grupo externo es un requisito metodologico del 
algoritmo de parsimonia para enraizar al grupo por analizar (grupo in- 
terno). Si se emplea un GE de ceros, las unidades mas pobres tienden a 
estar cerca de la base, en tanto que si el GE es de unos el patron se 
invierte. Esto esta demostrado en el estudio de las selvas carsticas (Trejo- 
Torres y Ackerman, en prensa). 

Bajo el enfoque ecologico con que empleo el AP un GE de ceros es 
preferible. Lo que se busca es definir las afinidades entre las unidades 
comparadas entre si, y no las afinidades entre estas con el GE. Enton- 
ces, la referenda externa puede ser una biota o comunidad hipotetica 
sin ninguna especie. Ademas, en terminos topologicos e interpretativos 
del cladograma, parece logico que las unidades pobres en especies apa- 
rezcan subordinadas (basales) respecto de las ricas y diferenciadas 
(distales), y no lo opuesto. De hecho, en un analisis de decaimiento de 
ramas, las unidades basales son las mas propensas a perder resolucion, 
pasando de la base de los grupos a una posicion irresuelta o politomica 
(resultados no presentados, selvas carsticas, Trep-Torres y Ackerman, 
en prensa). 

A diferencia de lo anterior, en los analisis de parsimonia bap un 
enfoque historico la naturaleza del GE es critica, debido a que un cero 
es un caracter biogeografico primitivo en tanto que un uno es derivado 
(Rosen 1992). Esta implicacion de temporalidad no existe en el APCE 
desde un punto de vista ecologico ya que compartir una especie hace 
afines a las areas que las poseen solo en un sentido fenetico. 

Patrones diferentes producidos por el mismo APCE. El 

APCE puede producir de uno a multiples arboles igualmente 
parsimoniosos, dependiendo de la estructura de los datos. Mientras 
mas especies presenten distribuciones incongruentes entre si, aumenta 
la probabilidad de encontrar patrones de afinidad altemativos, reflejan- 
dose esto en mas arboles igualmente parsimoniosos. Por fortuna, cuan- 
do hay multiples arboles igualmente parsimoniosos es posible calcular 
arboles de consenso, los cuales resumen los diferentes patrones alter¬ 
natives. Los arboles de consenso podrian ser bastante congruentes entre 
si cuando los datos presentan una estructura. Si los patrones de com¬ 
posicion son robustos, seria de esperarse que las diferencias entre los 


distintos arboles sean minimas, compatibles y predecibles. Por ejemplo, 
las unidades basales o subordinadas son las que deberian mostrar afini¬ 
dades cambiantes o las que perderfan resolucion en los diferentes ar¬ 
boles. Este patron es evidente en el estudio de las orquideas. En los 
diferentes arboles de consenso (y en los analisis de grupos parciales de 
islas; no presentados), las unidades con afinidad cambiante o las que 
pierden resolucion son las mas basales. En este caso, mas que un pro¬ 
blema del analisis o de los datos, los diferentes cladogramas permiten 
analizar afinidades alternativas para algunas areas, especialmente aque¬ 
llas subordinadas o pobres en especies. 

Grupos bioticos sin resolucion (politomias). En un analisis 
de afinidades entre biotas, las relaciones entre estas pueden ser definidas 
o indefinidas. Las unidades o grupos indefinidos, que en los cladogramas 
aparecen como politomias, podrian deberse a un artificio metodologico, 
o podrian representar patrones de composicion reales. La falta de un 
registro completo de especies en determinada area podria evitar la for- 
macion de patrones de afinidad, siendo esto un problema metodologico. 
Tanto en el caso de las orquideas como en el de las selvas carsticas, estima- 
mos que la flora esta relativamente bien representada como para asumir 
que los patrones encontrados representan patrones biogeograficos y 
ecologicos reales. AJtemativamente, las unidades irresueltas podrian repre¬ 
sentar patrones reales, en los que una biota o conjunto de especies tenga 
afinidades igualmente fuertes con diferentes grupos. Este podria ser el caso 
de las Islas Caiman, las Bahamas y las Antillas Eiolandesas del Sur, que en el 
estudio de las orquideas forman grupos consistentes pero sin afinidad re- 
suelta con los demas grupos. 

Las afinidades de estos grupos irresueltos las he analizado de dos 
formas. La primera, mediante diferentes APCE usando grupos parciales 
de islas, y la segunda, atraves de un analisis subjetivo de las especies de 
distribucion restringida. A continuacion se presentan ejemplos de las 
afinidades de las Islas Caiman en distintos analisis usando grupos parcia¬ 
les de islas (resultados no presentados, Trejo-Torres y Ackerman, 2001): 

1. Cuando se analizaron unicamente las islas (eliminando las areas 
continentales), las Islas Caiman fueron afines a las Bahamas, especial¬ 
mente las noroccidentales (Andros + Abacos + Providence). 

2. Al analizar unicamente el area de las Antillas Mayores (incluyen- 
do la Isla de lajuventud, Mona y las Islas Virgenes), las Islas Caiman se 
unen a la Isla de la Juventud formando un grupo irresuelto. 

3. Al eliminar a las Bahamas y las areas continentales, las Islas Cai¬ 
man formaron un grupo hermano de la Isla de la Juventud y Margarita, 
todos en un grupo irresuelto. Lo anterior sugiere una gran afinidad en¬ 
tre las Islas Caiman, la Isla de lajuventud y el Archipielago de las Bahamas. 
Por su parte, al analizar algunas especies de distribucion restringida, las 
Islas Caiman tienen dos especies que comparten solamente con las 
Antillas Mayores, Florida y Yucatan (Harrisellaporrecta [Reichenbach f.] 
Fawcett & Rendle, Tropidia polystachya [Swartz] Ames), otras dos las 
comparten solo con las Antillas Mayores ( Tolumnia calochila [Cogniaux] 
Braem, T. vanegata [Swartz] Braem), y otra mas la comparten solo con 
Cuba ( MyrmecophiUa thomsoniana [Reichenbach f] Rolfe). Estas espe¬ 
cies en comun sugieren gran afinidad entre las Islas Caiman tanto con 
las peninsulas de Yucatan y la Florida, asi como con las Antillas Mayores, 
especialmente con Cuba. Todo lo anterior parece indicar que las Islas 
Caiman tienen afinidades considerables con los dos grupos principales, 
el de las areas calcareas y el de las areas volcanicas. De esta manera, 
parece ser mas parsimonioso para el APCE presentar a estos grupos de 
islas como irresueltos. 

Especies no compartidas, no consideradas por el analisis 
de parsimonia. El AP toma en cuenta unicamente las especies com¬ 
partidas para definir grupos bioticos. Por lo tanto, es una metodologia 
que analiza solo una parte de la biodiversidad de las comunidades o de 
las biotas. Sin embargo, las otras especies no compartidas (presentes en 
una sola area) son utiles para evaluar otros aspectos de la biodiversidad, 
ya sea el endemismo, los niveles de diferenciacion en la composicion, o la 
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riqueza total de especies. Entre las especies no compartidas estan las ex- 
clusivas y las endemicas. Las especies endemicas pertenecen a una sola 
unidad o categoria y no se encuentran en ninguna otra area. Por su parte, 
hemos llamado especies exclusivas a aquellas que estan en una sola uni¬ 
dad o categoria, pero que no son endemicas, pues estan en otras unida- 
des no consideradas en el estudio. 

Un caso en el que las especies no compartidas pueden comple- 
mentar el APCE es en los grupos indefmidos o irresueltos, discutidos en 
la seccion anterior. tLos grupos irresueltos poseen categorias biogeogra- 
ficas o ecologicas independientes? Estos grupos podrian considerarse 
como categorias bioticas independientes si poseen una biota diferencia- 
da, esto es, si tienen un numero considerable de especies exclusivas y/ 
o endemicas. En el estudio de las orquldeas resultaron tres grupos 
cohesivos irresueltos. Primero, las Antillas Holandesas del Sur solamen- 
te tienen tres especies registradas y ninguna de ellas es endemica. Estas 
islas presentan una biota pobre, nada diferenciada y sus especies son 
compartidas con diferentes areas tanto continentales como con algunas 
islas. Segundo, el archipielago de las Bahamas tiene cinco especies en¬ 
demicas de un total de 46 (10.9%), por lo que podria considerarse una 
provincia biotica, tal y como la han reconocido anteriormente (Gentry 
1982; Samek, 1988; Borhidi, 1996). Tercero, las Islas Caiman, aunque 
su condition indefinida en el APCE parece deberse a que tienen afinida- 
des igualmente fuertes con otros grupos, el que posean tres especies 
endemicas de un total de 17(17.6%) podria servir para considerarlas 
una provincia biotica diferenciada. 

Aplicariones del AP en ecologia de comunidades y en bio- 
geografia. Los patrones de parsimonia pueden ser un sistema de re¬ 
ference al analizar la composicion y la identidad de los conjuntos de 
especies (ver Jax etal., 1998). A medida que aumenta la escala espacial 
de las biotas estudiadas, el AP permite responder preguntas que van 
desde un nivel local hasta uno biogeografico. En la ecologfa de comuni¬ 
dades, el AP brinda un esquema para clasificar las biotas, mientras que a 
un nivel biogeografico, el patron de afinidades en si constituye una pro- 
puesta de regionalizacion. Los siguientes ejemplos ilustran como los 
estudios ecologicos y biogeograficos pueden beneficiarse del AP 

1. A un nivel local, intra-isla, el estudio de las selvas carsticas mues- 
tra que las comunidades vegetates de los mogotes (cerros carsticos) del 
norte de Puerto Rico se corresponden tanto a la topografla como al 
regimen climatico. En el gran grupo floristico que forman estas comuni¬ 
dades hay una separacion entre aquellas de las laderas y las de las cimas. 
Dentro de cada una de estas categorias floristicas, hay una segregacion 
entre las comunidades con clima humedo (Guajataca) y las de clima 
muy humedo (Rio Abajo). Dado que estos sitios estan separados por 
aproximadamente 30 km de distancia, este patron indica una conside¬ 
rable diversidad o diferenciacion en la composicion de estas selvas 
carsticas. Esto apoya la propuesta de conservar la zona carstica del nor¬ 
te de Puerto Rico, que incluye un conjunto de ecosistemas considera- 
dos entre los mas biodiversos de Puerto Rico (Lugo etal., 2001). 

2. A una escala algo mas amplia, tambien intra-isla, en las zonas 
carsticas de Puerto Rico hay selvas con apariencia xerofltica tanto en el 
norte humedo como en el sur seco de la isla. Tradicionalmente, estas 
comunidades han sido consideradas como 'similares' o 'del mismo tipo' 
(Murphy, 1916; Dansereau, l966;Chinea, 1980). Este estudio permi¬ 
te ver que estas son efectivamente selvas con una fisionomfa y riqueza 
de especies comparables. Sin embargo, en los arboles de parsimonia 
forman categorias floristicas distinguibles. En otras palabras, la fisiono- 
mla comun de estas selvas parece deberse a la convergence en la apa¬ 
riencia de sus especies de plantas y no a una composicion similar de 
especies. Esto plantea que es importante no asumir que aquellas comu¬ 
nidades vegetates con una apariencia similar tienen una composicion 
similar de especies. 

3. Cuando se sectoriza biogeograficamente un archipielago, es co¬ 
mun que las islas se consideren unidades biogeograficas perse(e.g., 
Gentry 1982; Samek, 1988; Borhidi, 1996). Bajo esta vision, para que 


una isla sea una unidad biogeografica, se esperarla que las afinidades 
entre diferentes comunidades bioticas que contiene sean mas fuertes 
entre si, y no entre comunidades de islas diferentes. El estudio de las 
selvas carsticas muestra que las selvas secas de La Espahola, Isla de Mona 
y Puerto Rico forman una categoria florlstica cohesiva. En otras pala¬ 
bras, las afinidades floristicas pueden ser mayores entre comunidades 
‘ecologicamente equivalentes' de diferentes islas. Esto plantea un crite- 
rio diferente al tradicional, en el cual las islas serlan compuestos 
biogeograficos. Estos argumentos muchas veces obviados, pueden plan- 
tearse de manera objetiva a traves del AR Despues de todo, los ecologos 
y los biogeografos necesitan saber si se estan refiriendo al mismo objeto 
de estudio (Pickett etal., 1994, citado en Jax etal., 1998). 

4. Es frecuente que cuando se habla de regionalizacion, se haga con 
un prejuicio en el que areas vecinas tienden a considerarse emparentadas 
entre si. Este sesgo es mas evidente cuando se comparan unidades 
grandes y otras pequehas aledarias a ellas. En un mapa biogeografico de 
las Antillas, este archipielago se subdivide en grupos de islas en los que 
parece logico visualmente que una isla pequeha sea subordinada de 
otra isla vecina mayor, mas aun cuando las areas comparten un origen 
geologico comun (e.g., Gentry, 1982; Samek, 1988; Borhidi, 1996). A 
diferencia de lo anterior, el AP de las orquldeas plantea que la vecindad 
geografica no es decisiva para las afinidades biogeograficas. Por ejem- 
plo, la Isla de la Juventud ha sido considerada afin a Cuba, que es la isla 
mayor mas proxima. Contrario a esto, el AP indica que la Isla de la 
Juventud tiene su afinidad mas fuerte con las Bahamas. De igual forma, 
las Islas Caiman son un grupo de islas pequehas que se designan como 
afines con Cuba o con Jamaica. Otro ejemplo es el de las Islas Vlrgenes, 
que han sido consideradas biogeograficamente subordinadas a Puerto 
Rico. Sin embargo, el AP las ubica como mas afines a las Antillas Meno- 
res. Al igual que otros metodos de clasificacion, el AP provee un mode- 
lo dendromorfo que permite representar las afinidades entre las islas 
sin la limitation espacial de un mapa subdividido en subunidades inclusivas 
cada vez menores. 

5. Es comun que las propuestas de regionalizacion esten basadas 
en criterios mixtos, en los que se consideran las especies, el origen 
geologico y la vecindad geografica, entre otros aspectos. Como se ha 
serialado con varios ejemplos, las afinidades bioticas incongruentes bajo 
un criterio geografico y geologico, tienen sentido bajo un criterio 
fisiografico, y por extension, ecologico. Esto no quiere decir que el AP 
invalida a otros esquemas de regionalizacion. Mas bien, dado que el AP 
unicamente se basaen la composicion de especies, es un sistema logico 
e independiente para regionalizar biotas (Rosen, 1994). Una vez obte- 
nidos los patrones de afinidad entre conjuntos de especies con un crite¬ 
rio puramente biologico, su congruencia se puede analizar con patro¬ 
nes de diversa Indole. iSon los patrones de afinidad entre las biotas 
congruentes con factores fisicos, biologicos o antropogenicos? 

cPatrones estaticos o dinamicos? El AP es un metodo de 
clasificacion que produce categorias discretas, en las que un area es 
parte o no de una categoria biotica. A partir de esto, podria plantearse 
que los patrones del AP reflejan necesariamente fenomenos estaticos 
(Maldonado y Uriz, 1995; ver Gauch, I 982 y Pielou, 1984). Sin embar¬ 
go, los arboles clasificatorios no solo detectan grupos o jerarqulas, sino 
que tambien indican las relaciones entre estas. Esta caracterlstica 
relacional de los arboles jerarquicos es poco explotada en estudios 
ecologicos que comparan biotas, debido a que cuando se usan, la in¬ 
tention principal es la detection de categorias (Pielou, 1984). 

En los APCE aqul presentados, algunos aspectos dinamicos de las 
biotas y las comunidades parecen estar representados por los grupos 
florlsticos definidos como pectiniformes y secuenciales. En el estudio de 
las selvas carsticas, las categorias floristicas se arreglan en grupos 
monocladicos secuenciales. Estos grupos se corresponden de manera 
general con un gradiente de humedad (clima + topografla), desde las 
comunidades mas humedas hasta las mas secas. En el caso particular de 
las comunidades vegetates de los mogotes de Puerto Rico, las comuni- 


206 


dades vegetates forman un gran grupo pectiniforme desde las laderas 
muy humedas hasta las cimas humedas, Este patron sugiere que las 
categorias florfsticas son transicionales entre sf, mas que discretas. En 
otras palabras, los patrones del AP son capaces de reflejargradientes en 
la naturaleza (Smith, 1988). 

cPatrones historicos o actuates? Los patrones producidos por 
el APCE en gran medida se relacionan con factores fTsicos de las islas o de 
las selvas estudiadas. En el estudio de las orqufdeas, la fisiografia esta 
intimamente ligada a las condiciones ambientales o 'ecologicas' de las is¬ 
las. Las islas calcareas son bajas y planas, y tienen climas secos, lo cual 
aparentemente promueve comunidades bioticas simples, mientras que 
las islas volcanicas tienen una fisiografia montanosa y heterogenea, lo cual 
conlleva climas desde xericos hasta pluviosos, comunidades naturales va- 
riadas, y conjuntos de especies complejos. Aparentemente, una fisiografia 
similar resulta en condiciones ambientales similares, que en consecuencia 
permiten el establecimiento de conjuntos de especies afines. 

Por otra parte, la vagilidad o capacidad de dispersion de las orquf- 
deas parece influir en los patrones de afinidad entre las Antillas. Las se- 
millas diminutas (excluyendo a las especies con dispersion zoocorica, 
e.g., Varvllij son facilmente acarreadas por el viento, lo cual es compati¬ 
ble con el hecho que a una escala regional, grupos de islas dispersos en 
cientos de kilometres forman grupos floristicos cohesivos (eg.. Bahamas; 
Antillas Mayores + Trinidad). 

En el caso de las selvas carsticas, aparentemente es la combination 
del clima con la topografla lo que en gran medida determina las afinida- 
des florfsticas. Si se admite que estos son los factores que determinan el 
regimen de humedad de las comunidades vegetales (Chinea, 1980; Kelly 
etal., 1988; Gentry, 1995; Murphy y Lugo, 1995; Alvarez eta!., 1997), 
entonces la humedad es el factor ultimo que afecta los patrones de 
composicion y de afinidad floristica de las selvas carsticas estudiadas. 
Esto es consecuente con el hecho que el patron de composicion mues- 
tra una determinada congruencia con la fisionomia de la vegetation. 
Ademas, ya que las afinidades florfsticas entre las selvas xerofiticas con- 
cuerden mas con el regimen climatico que con la afiliacion geografica 
puede indicar que el clima parece ser mas fuerte en la determination 
de las afinidades florfsticas que el origen geologico comun. 

Los ejemplos anteriores muestran que el origen geologico es un fac¬ 
tor que no concuerda con las afinidades florfsticas entre las Antillas. Sin 
embargo, esto no quiere decir que la distribution actual de las biotas es¬ 
tudiadas no ha sido afectada por su historia geologica. Mas bien, lo que 
parece indicar es que otros factores mas recientes han oscurecido la in¬ 
fluence de la geologfa en la definition de las afinidades florfsticas. 

Entonces cabe la pregunta: ique tipo de fenomenos estan represen- 
tando los cladogramas, ecologicos o historicos? Una respuesta quiza poco 
satisfactoria pero prudente es, ambos fenomenos. Preguntas como fcual 
es el patron de afinidad definido por las especies que comparten?, se 
responden practicamente 'leyendo' el cladograma. Mientras que pregun¬ 
tas como icual ha sido la historia de las biotas revelada por las especies 
compartidas? tendrfan que tomar en cuenta suposiciones especiales; es- 
tas conllevan un mayor grado de incertidumbre. 

cQue ha prevenido el uso del Analisis de Parsimonia 
bajo un enfoque estatico? Desde que el metodo en discusion 
fue desarrollado por Rosen y Smith (1988), otros autores lo han em- 
pleado siempre con un enfoque historico, con el interes comun de en- 
tender el desarrollo de las biotas. Si bien algunos autores han reconoci- 
do que quiza los patrones de parsimonia del AP estan reflejando feno¬ 
menos ecologicos (Maldonado y Unz, 1995; Posadas etal., 1997; Glasby 
y Alvarez, 1999; Bisconti et at , 2001), y a pesar de que quienes propu- 
sieron el metodo explicitaron la posible relation de los patrones con 
factores ecologicos contemporaneos (Rosen, 1988; Rosen y Smith, 
1988), siempre se habfa limitado el uso del metodo a una perspectiva 
historica. Esta restriction se debe, al menos en parte, a que existe el 
prejuicio de ligar al analisis de parsimonia con los estudios filogeneticos, 


obviamente de caracter historico. Sin embargo, el algoritmo de parsi¬ 
monia es inherentemente fenetico (Brady, 1994; Funk, 1995), y lo que 
le da el significado historico en los estudios filogeneticos es el tipo de 
caracteres que se usan (derivados filogeneticamente) y otros supuestos 
bajo los cuales se emplea. En otras palabras, el algoritmo de parsimonia 
es universal y puede usarse para obtener patrones de afinidad de indole 
general, y pueden estar basados en caracteres fTsicos, biologicos, 
ecologicos, evolutivos, y hasta sociales y lingufsticos. 

Lo anterior quiza explica por que tampoco se habfa aplicado el AP 
en estudios de ecologfa de comunidades (eg., Trejo-Torres y Ackerman, 
en prensa). Dado que muchos estudios ecologicos involucran (implfci- 
tamente la mayorfa de las veces) la identidad de las comunidades (Jax et 
at., 1998), los patrones de composicion del AP podrfan ser un punto de 
referencia, tal y como lo han sido los analisis multivariados. El estudio de 
las selvas carsticas deja ver que el AP puede ser util para revelar patro¬ 
nes de composicion entre biotas representadas a partir de areas pe- 
quenas (e.g., transectos), ademas de que tambien es una via para rela- 
cionar estos patrones con fenomenos bioticos y abioticos. 

Por lo tanto, el AP puede usarse para analizar aspectos de la 
biodiversidad que son de naturaleza fenetica. iCual es el patron de afini¬ 
dad entre las selvas carsticas de las Antillas, definido por las especies de 
plantas que comparten? iCual es la congruencia entre el patron de afini¬ 
dades florfsticas de las selvas carsticas con factores fTsicos o ambientales? 
Esta exploration y descripcion de patrones es una etapa crucial de la 
biogeograffa y de la ecologfa de comunidades, valida por sf misma 
(Lawton, 1996; Worthen, 1996; Brown, 1999). En esta etapa no se 
pretende dilucidar los mecanismos que influencian o causan los patro¬ 
nes de composicion. Sin embargo, estos patrones podrfan estar refle¬ 
jando mecanismos y procesos ecologicos o biogeograficos. Entonces, 
la descripcion de patrones feneticos que se repiten en la naturaleza, 
puede ser la base para proponer y poner a prueba los procesos que los 
generan (Grande, 1994; Worthen, 1996). 


Condusiones 


El AP permite examinar patrones identidad y de afinidad entre biotas 
o comunidades a partir de su composicion de especies, desde una escala 
local (ecologica) hasta una regional (biogeografica). Los arboles de parsi¬ 
monia resultantes del AP representan las afinidades entre las areas com- 
paradas. Las agrupaciones en los arboles son categorfas biogeograficas o 
ecologicas basadas en la composicion de especies compartidas. 

El numero de especies afecta los patrones de afinidad detectados 
por el AR pero esto no evita la aparicion de patrones de afinidad biotica. 
Entonces, es posible comparar areas con numeros de especies muy 
disfmiles, y no es necesario mezclar las areas pobres para tener nume¬ 
ros de especies mas comparables. 

Los patrones de afinidad detectados tanto en el estudio de las or- 
qufdeas y en el de las selvas carsticas, muestran que los grupos floristicos 
en gran medida son congruentes con la fisiografia, la geomorfologfa, el 
clima y la topografla. Al mismo tiempo, los patrones no concuerdan con 
el origen geologico o la distancia geografica. Esto sugiere que los patro¬ 
nes revelados por el APCE reflejan fenomenos ecologicos mas que his¬ 
toricos. Aun mas, la interpretation historica de los patrones de parsi¬ 
monia no parece ser posible para los estudios aquf presentados. 

En la biogeograffa tradicional, la vecindad y el origen geologico co¬ 
mun han sido tornados como criterios superiores para zonificar biotas 
en su espacio geografico. Sin embargo, los AP aquf retomados indican 
que la vecindad no debe tomarse a priori como un factor determinante 
de las afinidades bioticas, mas aun cuando las areas vecinas tengan con¬ 
diciones ambientales disfmiles. Esto plantea que una manera mas neu- 
tra de analizar relaciones bioticas es buscar patrones independientes, 
sea mediante el AP u otro metodo. Una vez obtenido un patron con un 
criterio biologico, se puede analizar la congruencia de este con patro¬ 
nes fTsicos, geologicos o de otra indole. 
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El AP permite distinguir comunidades bioticas a partir de la compo¬ 
sition de especies, mismas que sedan consideradas indistinguibles bajo 
un criterio estructural y fisionomico. Esto es, las comunidades pueden 
ser ecologicamente convergentes y al mismo tiempo divergentes en su 
composition de especies. 

A una escala biogeografica, los patrones del AP pueden tomarse 
como propuestas de regionalization. Una ventaja del AP sobre modos 
tradicionales de regionalization es que no tiene la limitation espacial 
cuando se subdivide un mapa en grupos inclusivos. 

El presente estudio enfatiza la utilidad del AP como metodologfa 
universal para estudios comparativos. Si los patrones de parsimonia son 
tornados micialmente como neutros, pueden contrastarse entonces con 
otros patrones, ya sean estaticos o dinamicos, ecologicos o historicos, 
feneticos o evolutivos. A mas de una decada de la sugerencia del poten¬ 
tial del AP para abordar preguntas de corte ecologico o estatico, y a 
pesar de su uso cada vez mas comun, aun es dificil eliminar el prejuicio 
filogenetico con que se mira el Analisis de Parsimonia. 
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| BlOGEOGRAFIA Y CONSERVACION DE LOS BOSQUES TROPICALES HUMEDOS DE MEXICO 

Jose Luis Villasenor, Jorge A. Meave, Enrique Ortiz y Guillermo Ibarra-Manriquez 


La comunidad terrestre con mayor biodiversidad del planeta es el bos- 
que tropical lluvioso sensu/ato( Whitmore, 1984; Jacobs, 1988; Longman 
y Jenlk, 1990; Gentry, 1992; Richards, 1996). En este tipo de vegeta¬ 
tion es donde se ha documentado la mayor densidad de especies de 
arboles en una hectarea (307 especies con troncos > 10 cm de diame- 
tro a la altura del pecho en Ecuador; Valencia et at, 1994). Si bien 
Rzedowski (1991a) estimo la riqueza floristica del bosque tropical 
perennifolio de Mexico, categoria equivalente del 'tropical rain forest', 
en 5000 especies (5% endemicas), todavla se carece de un trabajo 
detallado y sistematico que permita medir de manera mas precisa su 
diversidad. No obstante, es indudable que esta es una de las comunida- 
des con mayor diversidad vegetal en Mexico, como lo muestran los 
trabajos de Wendt (1993), quien registra 452 especies (incluyendo ca- 
tegorias subespeclficas) cuyas alturas superan los 18m en las selvas hu- 
medas de la vertiente atlantica de Mexico, y de Ibarra-Manriquez y Sinaca 
(1995), quienes titan 940 especies para las 640 ha de la Estacion de 
Biologia Tropical Los Tuxtlas, Veracruz. A nivel local, la densidad de es¬ 
pecies tambien es grande, aunque mucho menor que la de latitudes 
ecuatoriales. Por ejemplo, usandoel diametro arriba especificado y tam¬ 
bien en una superficie de I ha, en Los Tuxtlas se encontraron 88 espe¬ 
cies de arboles y lianas (Bongers et aL, 1988), y en Yaxchilan, Chiapas, 
83 especies de arboles (Valle, 2000). 

Uno de los desafios mas dificiles a los que actualmente se enfrentan 
los estudiosos de la biologia tropical es salvaguardar la diversidad biolo- 
gica de estos ecosistemas tan complejos. Desde una perspectiva prag- 
matica, la importancia de conservar una determinada region ha sido 
evaluada tomando en cuenta principalmente el numero total de espe¬ 
cies que se presentan en ella o la representation de su elemento ende- 
mico (Margules y Usher, 1981; Kirkpatrick, 1983; Mackinnon et aL, 1990; 
Groombridge, 1992; McNeely, 1995). En la actualidad no existe un 
consenso acerca de cual de estos dos criterios permite seleccionar las 
areas mas representativas de una biota para su conservation. Algunos 
autores se inclinan por el uso del endemismo como criterio principal, 
bajo el supuesto de que los taxones que poseen una distribution mas 
amplia consecuentemente seran protegidos en las areas elegidas para 
el componente endemico (Rebelo, 1994a; Thirgood y Heath, 1994). 
Sin embargo, la coincidencia de una alta diversidad y un endemismo 
considerable en una cierta area ha sido puesta en tela de juicio, pues 
mientras que algunos autores encuentran evidencia de su existencia 
(Kerr, 1997; Villasenor et at., 1998), otros han llegado a conclusiones 
diametralmenteopuestas(Peterson eta/., 1993; Prendergast etal, 1993; 
Howard etal., 1998; Pimm y Lawton, 1998). 

En la practica cotidiana de la planeacion de reservas regionales, en 
general existen mas sitios con interes para la conservation de los que 
realmente pueden ser decretados como areas protegidas. En conse- 
cuencia, un enfoque de investigation importante entre los biologos de 
la conservation es la busqueda de metodos lo mas eficientes posibles 
para guiar este ejercicio, El primer protocolo utilizado con este propo- 
sitofue el metodo de policriterios ('multi-criteria scoring procedures'), 
que consiste en elegir y jerarquizar areas para el mantenimiento de la 
biodiversidad con base en el numero de atributos de conservation que 
posean, por ejemplo, su riqueza de especies, su rareza de taxones o de 
habitats, su representatividad ambiental o su tamano (Margules y Usher, 
1981). Poco despues de que aparecio esta propuesta, Pressey y Nicholls 
(1989a) opinaron que este metodo es ineficiente y redundante, ya que 


por lo comun selecciona un numero mayor de areas de conservation 
de las que se requeririan usando otro tipo de tecnicas. Ademas, no 
incorpora una propuesta clara para determinar el grado de importancia 
biologica de cada una de las numerosas combinaciones que se obtie- 
nen al considerar criterios de conservation distintos, lo que hace que su 
uso sea poco practico. 

CXro metodo ampliamente utilizado en la selection de areas de pro¬ 
tection se basa en el interes por conservar una sola especie, la cual puede 
estar muy amenazada o ser bastante rara y carismatica (MacKinnon y 
DeWutf, 1994). Este enfoque, ejemplificado en Mexico por la Reserva de 
la Biosfera Mariposa Monarca, presenta varios inconvenientes; quiza el 
principal es que la rareza de una especie es un concepto complejo y drficil 
de definir, ya que puede deberse a una distribution geografica reducida, a 
un alto grado de especificidad de habitat, a un pequerio tamano poblacional, 
o a combinaciones de estos criterios (Kruckeberg y Rabinowitz, 1985; 
Rabinowitz etal., 1986). Problemas adicionales son que las poblaciones 
del taxon de interes pueden ser dificiles de localizar, lo que acarrea dificul- 
tades practicas en la delimitation de las areas de proteccion, ademas de 
que las areas de distribution de las especies raras no necesariamente 
muestran una alta riqueza (FLzedowski, 1991 a,b; Gentry, 1992; Pomeroy, 

1993; Peterson etai, 1993; Prendergast etal., 1993, Curnutt etal., 1994; 
Howard et a!., 1998; Pimm y Lawton, 1998, perover Kerr, 1997; Villase¬ 
nor et a!., 1998). 

El metodo de analisis de discrepancias (‘gap analysis method') consis¬ 
te en el uso de un sistema de information geografica para ubicar areas 
particularmente ricas en especies, areas con especies amenazadas o en¬ 
demicas, o bien otras areas que presentan alguna combination de estos 
grupos, pero donde ninguno de ellos este adecuadamente protegido (Scott 
etal., 1993; Gaston y David, 1994; Reid, 1998; Scott y Jennings, 1998; 
Myers etal., 2000; Powell etal., 2000). Este enfoque de investigation 
puede tener gran potencial en la planificacion de areas de conservation 
de la biodiversidad, sobre todo a grandes escalas geograficas (p. ej. regio¬ 
nales o continentales), aunque su contribution a escalas locales parece 
ser mas restringida (Reid, 1998; Prendergast et at., 1999). 

Finalmente, se ha propuesto el uso de metodos iterativos, los cua- 
les permiten conservar el mayor numero de atributos particulares con 
interes de conservation (p. ej. especies o habitats) en una region deter¬ 
minada, usando el numero mlnimo posible de unidades de proteccion 
(Kirkpatrick, 1983; Margules et at., 1988, 1994; Margules y Stein, 1989; 
Pressey y Nicholls, 1989a,b; Rebelo y Siegfried, 1992; Nicholls y 
Margules, 1993; Pressey et a/., 1994; Rebelo, 1994a; Turpie, l995;Ferrier 
etal., 2000; Margules y Pressey, 2000). Estos metodos han sido desa- 
rrollados principalmente en Australia, Inglaterrra y Sudafrica y su aplica- 
cion en Mexico es incipiente, pues hasta donde sabemos solo han sido 
utilizados por Hernandez y Barcenas (1996) para definir una estrategia 
de conservation de las cactaceas amenazadas del Desierto Chihua- 
huense, por Villasenor etai (1998) para determinar las entidades federa- 
tivas del pals prioritarias para la conservation de los generos de Astera- 
ceae, y por Lira etal. (2002) para definir una estrategia de conservation 
para la familia Cucurbitaceae. Los procedimientos iterativos ofrecen gran¬ 
des ventajas: permiten detectar sitios con alta prioridad de conserva¬ 
tion con base en los taxones o ambientes unicos que contienen (lo cual 
se conoce como ‘principio de irremplazabilidad'); resuelven con relativa 
facilidad el problema de la redundancia de atributos, es decir, de aque- 
llos que estan presentes en mas de una localidad de interes ('principio 
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de eficiencia'), y finalmente permiten relacionar diversas opciones de 
conservation, tomando en cuenta las opciones favorables o desfavora- 
bles para obtener un sistema de reservas representativo de una zona 
determinada (‘principio de flexibilidad'). Aunque algunos autores han 
senalado como una desventaja de estos metodos su incapacidad para 
incorporar factores socioeconomicos y politicos, que pueden afectar de 
manera severa la viabilidad de las propuestas (Williams etai, 1996; Csuti 
et al, 1997), esta limitacion esta empezando a ser resuelta (Faith y 
Waiker, 1996; Margules y Pressey, 2000). 

Presentamos aqut un ejercicio de seleccion y priorizacion de areas 
de conservacion para las especies de plantas vasculares de bosques tro- 
picales humedos y subhumedos de Mexico, con base en sus patrones 
de distribucion geografica y utilizando para este proposito tres metodos 
iterativos diferentes. Para ello, inicialmente se presenta una revision de 
los niveles de riqueza en distintos grupos de plantas y se analizan sus 
patrones de distribucion geografica. El procedimiento utilizado puede 
aplicarse a otros atributos de interes para la conservacion en Mexico 
(por ejemplo, algunos grupos fauntsticos o habitats amenazados por 
cambios de uso de suelo), y por lo tanto se espera que este trabajo 
contribuya a orientar de manera global las acciones de conservacion de 
la diversidad biologica del pals. 


Metodos 


La determinacion del numero de especies presentes en los bos¬ 
ques humedos de Mexico se baso en una amplia revision de la literatura 
florlstico-taxonomica. Hasta la fecha se han revisado mas de 700 traba- 
jos que se pueden clasificar en tres tipos: 


1. Inventarios florlsticos regionales (p. ej. Duran y Olmsted, 1987; 
Long y Heath, 1991; Gutierrez, 1993; Martinez etai, 1994; Ibarra- 
Manriquez y Sinaca, 1995, 1996a,b; Vazquez etai, 1995; Torres etai, 

1997; Guadarrama y Ortiz, 2000; Martinez etai, 2001). 

2. Revisiones taxonomicas; como ejemplo del gran numero de tra- 
bajos taxonomicos revisados, puede verse el Cuadro I en Ibarra- 
Manrlquez etai. (1995) o el trabajo de Cabrera-Rodrlguez y Villasenor 
(1987) para la familia Asteraceae. 

3. Fasclculos publicados hasta la fecha como parte de diferentes floras 
regionales (p. ej. Flora Neotropica, Flora de Chiapas o Flora de Veracruz). 
Para algunas regiones del pals o para grupos taxonomicos particulares (p. 
ej. los arboles de la Peninsula de Yucatan) se obtuvieron datos adicionales 
de su distribucion consultando material herborizado depositado en el Her- 
bario Nacional de Mexico (MEXU), del Instituto de Biologla de la Univer- 
sidad Nacional Autonoma de Mexico. La definicion de bosque tropical 
humedo adoptada en este trabajo incluye tres tipos de vegetacion pro- 
puestos por Rzedowski (1978): bosque tropical perennifolio, bosque tro¬ 
pical subcaducifolio y bosque tropical subperennifolio, pero excluye clara- 
mente su categorla de bosque mesofilo de montana. Palacio-Prieto etai. 
(2000) estiman que la superficie total que ocupaban las selvas perennifolias 
y subperennifolias en Mexico hasta esa fecha, que corresponden a cate- 
gorlas de vegetacion equivalentes al bosque tropical humedo, era de 5.1 %. 

Para analizar la distribucion de este conjunto de especies, el territo- 
rio nacional fue dividido en 253 cuadrantes de I ° X I ° de latitud y longi- 
tud (Fig. I). A partir de la information obtenida de las distintas fuentes, 
se registro la presence de cada especie por cuadrante, con lo cual se 
obtuvieron bs datos de diversidad alfa para cada uno de ellos. Ademas, 
se determinaron los patrones generates de distribucion de las especies, 
definiendo su adscripcion en diversas categorfas que comprenden las 



Fig. 1. Cuadrantes con presencia de especies raras en los bosques tropicales humedos de Mexico. El sombreado mas denso indica los cuadrantes prioritarios para la conservacion. 
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endemicas de Mexico, las registradas unicamente para Mexico y el res- 
to de America del Norte, para Mexico y America Central, o las de am- 
plia distribucion en America, hasta las cosmopolitas o pantropicales. 

Para la determinacion de las areas prioritarias de conservacion de la 
flora vascular del bosque tropical humedo usando metodos iterativos, 
se trabajo exclusivamente con los cuadrantes que registraron especies 
de distribucion restringida. Para quedar incluido en este grupo, un taxon 
tenia que haber sido registrado hasta la fecha exclusivamente en un 
cuadrante, o maximo en dos, siempre y cuando se tratara de cuadran¬ 
tes adyacentes. La decision de usar solo este conjunto de especies se 
baso en la consideracion de que ellas tienen una importancia biologica 
mayor debido a su rareza geografica en el pals. Se utilizo el algoritmo 
desarrollado por Margules et al. (1988), aunque se hicieron algunas 
modificaciones que se juzgaron pertinentes; por ejemplo, se anadio un 
procedimiento expllcito para considerar la conectividad de las areas pro- 
puestas. En consecuencia, el algoritmo produce la secuencia de protec- 
cion de los cuadrantes con base en los siguientes tres atributos: (I) la 
riqueza de especies endemicas de Mexico, (2) la riqueza total de espe¬ 
cies, independientemente de que sean o no endemicas del pais, y (3) el 
valor de endemismo, calculado como la suma de los inversos del nu- 
mero de cuadrantes donde se registro cada especie que aparece en un 
cierto cuadrante (Kerr, 1997). 

El algoritmo que prioriza la riqueza de especies endemicas consiste 
de los siguientes pasos: 

I. Se elige el cuadrante que contenga la mayor cantidad de taxones 
endemicos. Las especies presentes en esta unidad son eliminadas de las 
fases subsecuentes del analisis. Al conjunto de especies que no esten pre¬ 
sentes en el cuadrante seleccionado se lo denomina el complemento. 

2 Se selecciona el cuadrante que contribuya con el mayor numero 
de especies del complemento, es decir, aquellas aun no elegidas en el 
cuadrante seleccionado imcialmente. 

3. Si dos o mas cuadrantes contienen la misma riqueza de especies 
adicionales (complemento), se elige el que contenga el mayor numero 
de taxones endemicos. 

4. En caso que persita el empate, se escoge el cuadrante que se 
encuentre mas cercano a alguno de los seleccionados previamente, de 
acuerdo con la recomendacion de Nicholls y Margules (1993). 

5. Este ejercicio se continua hasta que todas las especies hayan sido 
mcluidas. 

Cuando el interes se centra en la diversidad total de los cuadrantes, 
el protocolo se modifica de la siguiente manera: 

1. Se elige el cuadrante que contenga la mayor riqueza de especies. 
Los taxones presentes en esta unidad son eliminados de las fases 
subsecuentes del analisis. 

2. Se selecciona el cuadrante que contribuya con el mayor numero 
de especies del complemento. 

3. Si dos o mas cuadrantes contienen la misma riqueza de especies 
adicionales, se elige el cuadrante que contenga la mayor riqueza de 
taxones. 

4. Si persiste el empate, se escoge el cuadrante que se encuentre 
mas cercano a alguno de los seleccionados previamente. 

5. Se continua este ejercicio hasta que todas las especies hayan sido 
seleccionadas. 

La tercera alternativa que se desea explorar incluye una estimacion 
del valor de endemismo (VE) a nivel regional que corresponde a cada 
cuadrante, con base en las frecuencias de aparicion de las especies pre¬ 
sentes en dicho cuadrante (Kerr, 1997), el cual se calcula con la siguien¬ 
te formula: 

S 

VE = Z Q' 1 

i=l 

donde S es el numero total de especies incluidas en el estudio y Q 
es el numero de cuadrantes ocupados por cada especie. El metodo 
basado en este atributo presenta la siguiente secuencia: 


1. Se calcula el inverso de la frecuencia de cada especie presente en 
el cuadrante focal. 

2. Se obtiene el VE por cuadrante, a partirde la suma de los valores 
calculados en el inciso anterior para las especies presentes en cada cua¬ 
drante; se selecciona la unidad que tenga el valor mayor, 

3. Las especies protegidas con la seleccion de esta unidad son elimi¬ 
nadas de las fases subsecuentes del analisis. Entonces el cuadrante que 
se selecciona sera el que tenga el mayor valor de endemismo. 

4. En caso que dos o mas unidades tengan el mismo valor de 
endemismo, se elige el cuadrante que tenga la mayor riqueza de espe¬ 
cies endemicas. 

5. Si persiste la coincidencia, se elige la unidad mas cercana a alguno 
de los cuadrantes previamente seleccionados. 

6. El procedimiento termina cuando se ha logrado la inclusion de 
todas las especies. 


Resultados 


De acuerdo con las fuentes de informacion consultadas, la flora 
vascular de los bosques tropicales humedos de Mexico incluye un total 
de 196 familias, 1161 generos y 3553 especies; la mayoria de estos 
taxones se ubica en la clase Magnoliopsida (Cuadro I). El numero de 
especies endemicas varfa notablemente entre los distintos grupos 
taxonomicos, oscilando entre 10.4 y 50.0%. El porcentaje de 
endemismo para el total de la flora es del 20.5%. 

Los patrones biogeograficos de este contingente de especies mues- 
tran una clara preponderancia de elementos que se distribuyen hasta 
America Central (3 1.4%), seguido por las que se encuentran presentes 
desde Mexico hasta America del Sur (12.7%). Las especies menos re- 
presentadas en los bosques humedos son las que se distribuyen hacia el 
norte del pals (Cuadro II). 

Al analizar la distribucion de la riqueza florlstica por cuadrante, se 
observo que tal diversidad esta presente en 226 de los 253 cuadrantes 
en los que fue dividido el pals. Sin embargo, un total de 607 especies 
fueron definidas como raras por haber sido registradas unicamente en 
uno o dos cuadrantes adyacentes. Estas 607 especies se distribuyen en 
63 cuadrantes, mismos que fueron utilizados para los analisis de 
complementariedad (Cuadro III, Fig. I). El numero de especies citadas 
para este conjunto de 63 cuadrantes es de 3339 especies, de las cuales 
628 (18.8%) son endemicas, por lo que no fueron analizadas de la 
riqueza inicialmente estimada (ver Cuadro I) 214 especies (99 de ellas 
endemicas). La jerarquizacion de los cuadrantes, con base en los tres 
algoritmos usados, se muestra en el Cuadro IV 

Independientemente del metodo de complementariedad usado, 
cuatro cuadrantes coinciden entre las primeras cinco elecciones de con¬ 
servacion: el 188, que incluye parte de la costa de Colima y Jalisco; el 
214, donde se encuentra la region de Los Tuxtlas, en el estado de 
Veracruz, y que ademas resulto la primera prioridad de acuerdo con los 


Cuadro I. Riqueza florlstica vascular de los bosques humedos de Mexico, 
induyendo el numero de especies endemicas. 


Taxon Familias 

Generos 

Especies 

Endtnicas (%) 

Helechos y afines 

19 

75 

288 

30(10.4) 

Gimnospermas 

5 

6 

12 

6 (50.0) 

Liliopsida (monocotile- 

■ 28 

209 

650 

171 (26.3) 

doneas) 





Magnoliopsida (dicoti- 

144 

871 

2603 

520 (20.0) 

ledoneas) 





Total 

196 

1161 

3553 

727 (20.5) 
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Cuadro II. Principales patrones de distribution geografica de las especies de 
plantas vasculares registradas en los 63 cuadrantes analizados con bosques 
tropicales humedos de Mexico. (CA= America Central, NA= America del 
Norte, SA= America del Sur, LA= Las Antillas). 


Distribucion geografica 

Especies 

Porcentaje 

Endemicas de Mexico 

727 

20.5 

Mexico a NA 

37 

1.0 

Mexico, NA y CA 

39 

1.1 

Mexico, NA, CA y SA 

36 

1.0 

Mexico, NA, SA y LA 

212 

6.0 

Mexico a CA 

1116 

31.4 

Mexico, CA y LA 

450 

12.7 

Mexico, CA, SA y LA 

214 

6.0 

Pantropicales 

74 

2.1 

Cosmopolitas 

116 

3.3 

Otros 

445 

12.5 


tres algoritmos; el 241, que se localiza hacia el Istmo de Tehuantepec en 
Oaxaca, y el 245, que abarca la region de La Lacandona en el estado de 
Chiapas (Fig, I, Cuadro IV). Otro aspecto interesante es que las primeras 
cinco opciones indicadas por los tres algoritmos empleados posibilitan 
incluir un alto numero de especies, con porcentajes que fluctuan entre 
75.8% y 89.8%. Sin embargo, a partir de los cuadrantes que representan 
la sexta prioridad, el incremento de especies empieza a ser reducido, a 
pesar de que la seleccion de un nuevo cuadrante adiciona un tamario de 
area importante (ca. I 1,900 km 2 ). Al finalizar el proceso iterativo indica- 
do por los diversos algoritmos, despues de elegir 20 cuadrantes, los por¬ 
centajes acumulados de las especies protegidas coinciden marcadamente, 
con valores entre 97 y 99%. La figura I muestra los cuadrantes identifica- 
dos entre las 10 primeras prioridades para cada analisis. 

Un total de 37 cuadrantes contienen especies restringidas a su su- 
perficie (Cuadro V); ellos representan sitios irremplazables, pues la con- 
sewacion de tales especies involucra necesariamente parte de su terri- 
torio, En total hay 356 especies conocidas solo de un cuadrante (10.7% 
de la diversidad estudiada), siendo 143 de ellas endemicas de Mexico 
(22.8% del endemismo estudiado). Entre los cuadrantes prioritarios 
seleccionados para la conservacion de los bosques tropicales humedos 
(Cuadro IV), se encuentran 21 de estos sitios irremplazables. 


Discusion 


Los datos presentados en este trabajo reafirman la riqueza de los 
bosques tropicales humedos de Mexico, tanto entre los diferentes gran- 
des grupos de plantas vasculares analizados, como entre los taxones 
pretenecientes a distintas categorlas taxonomicas (familias, generos y 
especies). Un dato particularmente interesante fue el grado de 
endemismo, que alcanzo un porcentaje de 20.5% (Cuadro I). Esta cifra 
difiere marcadamente de la que Rzedowski (1991a) indico para el bos- 
que tropical perenmfolio (cercano al 5%); si bien esta divergencia pue- 
de deberse en parte al hecho de que en el presente trabajo se incluyo 
el bosque tropical subcaducifolio, la diferencia es tan grande que esta no 
puede ser la unica explicacion. Los datos sehalan la necesidad de reali- 
zar un trabajo mas espedfico para delimitar con mayor precision la mag- 
mtud y el grado de endemismo de la flora del bosque tropical 
perennifolio. En cuanto a los patrones de distribucion de la flora, los 
datos ratifican su gran similitud florfstica con la region centroamericana, 
aunque demuestran tambien la existencia de nexos importantes con 
America del Sur (Cuadro II), ya que ambos patrones juntos agrupan un 
poco mas del 60% de la flora aqu! delimitada; este hecho ya habla sido 


Cuadro III. Numero de especies de plantas vasculares registradas en los 63 
cuadrantes con espedes raras de los bosques tropicales humedos de Mexico. 


CiaiiantE 

Total 

Endemkas 

Gafrante 

lotal 

Endemkas 

120 

584 

96 

219 

884 

38 

121 

547 

95 

220 

220 

3 

134 

92 

9 

223 

316 

36 

141 

370 

23 

224 

246 

17 

149 

129 

13 

225 

342 

36 

156 

165 

11 

226 

251 

27 

158 

453 

46 

228 

329 

32 

163 

385 

39 

230 

63 

10 

165 

15 

2 

231 

280 

15 

167 

119 

12 

232 

668 

62 

168 

414 

28 

233 

26 

— 

169 

414 

28 

238 

5 

— 

171 

298 

34 

239 

379 

33 

172 

255 

32 

240 

277 

29 

173 

375 

38 

241 

1026 

118 

178 

412 

93 

242 

572 

60 

180 

15 

2 

243 

685 

55 

181 

370 

25 

244 

592 

17 

182 

134 

9 

245 

1784 

115 

187 

485 

61 

246 

30 

— 

188 

971 

134 

248 

86 

11 

189 

428 

43 

249 

10 

2 

192 

247 

22 

250 

14 

3 

194 

250 

21 

251 

571 

40 

195 

360 

30 

252 

46 

— 

196 

785 

72 

202 

611 

23 

207 

390 

41 

209 

478 

43 

210 

373 

38 

211 

232 

23 

212 

127 

10 

213 

1032 

142 

214 

1842 

244 

216 

404 

10 

217 

140 

3 

218 

904 

37 


observado previamente por diversos autores (p. ej. Rzedowski, 1978, 
1991a; Wendt, I 993; Villasenor e Ibarra-Manriquez, 1998). 

La notable similitud de los resultados obtenidos en la asignacion de 
prioridades a los cuadrantes para la conservacion de la flora de los bosques 
tropicales humedos, con base en los tres metodos iterativos, se explica par- 
cialmente por la existencia de una correlacion positiva y altamente sigmfica- 
tiva (r = 0.879, p<0.00001) entre la nqueza total y el numero de especies 
endemicas presentes en cada cuadrante (Fig. 2). Con excepcion del cua¬ 
drante 21 3, los cuadrantes ubicados entre las pnmeras opciones de con- 
servacion indicadas por los metodos iterativos son los que poseen la mayor 
diversidad alfa (Cuadro III): el 214 (1842 especies en total, 244 endemicas), 
el 245 (1784 y I 16), el 213 (1032; 142), el 241 (1026; I 18)y el 188(971; 

134). De todas formas, la inclusion del cuadrante 213 entre las primeras 
prioridades no representa una anomalfa, ya que las areas con una alta 
complementariedad no necesariamente siempre son las mas diversas 
(Margules y Pressey, 2000). 

La estrategia de conservacion de los bosques humedos mexicanos es 
importante por su relevancia biogeografica. Ya se ha indicado el alto nivel de 
endemismo registrado entre la flora analizada, pero tambien hay que tomar 
en cuenta que en Mexico este tipo de bosque encuentra su llmite septen¬ 
trional de distribucion. Por lo tanto, muchas poblaciones de especies distn- 
buidas ampliamente hacia el sur tambien encuentran en nuestro terntono 
su llmite de distribucion. Ademas, la region tropical mexicano-centroameri- 
cana constituye un importante centra de diversificacion florfstica; como ya 
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Cuadro IV. Prioridades de conservacion de cuadrantes de 1° x 1° para las especies de los bosques tropicales humedos, basadas en tres atnbutos de interes para la 
conservation (ver explication en el texto). Para cada pnondad, en el renglon supenor se muestra el numero de especies adicional conservado al anadir un nuevo cuadrante 
al conjunto (entre parentesis el porcentaje acumulado del numero total de especies en el conjunto); en el renglon inferior se indica en cursivas el numero de especies 
remanente (complemento). Los cuadrantes coincidentes entre las prlmeras cinco prioridades de acuerdo a los distintos algontmos se muestran en negritas. 


Prioridad 


Endemismo 


Riqueza total 

Valor de endemismo 


Cuadrante 

Especies 

Cuadrante 

Especies 

Cuadrante 

Especies 



(N= 628) 


(N= 3339) 


(N= 3339) 


214 

244 (38.9) 

214 

1842 (55.2) 

214 

1842 (55.2) 



384 


1497 


1497 


188 

125 (58.8) 

245 

630 (74.1) 

245 

630 (74.1) 



259 


867 


867 


245 

40(65.2) 

188 

300 (83.1) 

188 

300 (83.1) 



219 


567 


567 

4 

120 

38(71.3) 

241 

127 (86.9) 

241 

127 (86.9) 



181 


440 


440 

S 

241 

28 (75.8) 

218 

98 (89.8) 

232 

53(88.5) 



153 


342 


387 

6 

219 

24 (79.6) 

120 

54 (91.4) 

219 

92(91.3) 



129 


288 


295 

7 

228 

18(82.6) 

232 

47 (92.8) 

CO 

<~N 

rN 

35 (92.3) 



III 


241 


260 

8 

232 

12(84.5) 

196 

35 (93.8) 

251 

32 (93.3) 



99 


206 


228 

9 

169 

12(86.4) 

202 

33 (94.8) 

120 

53 (94,9) 



87 


173 


175 

10 

196 

11 (88.2) 

251 

30 (95.7) 

196 

27 (95.7) 



76 


143 


148 

11 

163 

10(89.8) 

CO 

rvj 

rN 

24 (96.4) 

202 

29 (96.6) 



66 


119 


119 

12 

213 

8(91.1) 

169 

15(96.8) 

213 

14 (97.0) 



58 


104 


105 

13 

243 

8 (92.4) 

213 

14 (97.2) 

171 

8 (97.2) 



50 


90 


97 

14 

171 

7 (93.5) 

242 

13 (97.6) 

242 

1 (97.4) 



43 


77 


84 

15 

242 

5 (94.3) 

178 

12(98.0) 

169 

15(97.8) 



38 


65 


69 

16 

251 

5(95.1) 

171 

8 (98.2) 

141 

12(98.2) 



33 


57 


57 

17 

141 

4 (95.7) 

189 

7 (98.4) 

243 

6 (98.4) 



29 


50 


51 

18 

189 

3 (96.2) 

243 

5 (98.5) 

244 

5 (98.5) 



26 


45 


46 

19 

223 

3 (96.7) 

244 

5 (98.6) 

189 

5 (98.6) 



23 


40 


41 

20 

202 

3 (97.2) 

141 

5 (98.7) 

224 

5 (98.8) 



20 


35 


36 | 


se indico, el componente floristico mas significativo de nuestros bosques 
humedos restnnge su area de distribution a esta porcion del contmente. El 
exito en la conseivacion de estos bosques coadyuvarfa a la conservacion de 
una proporcion considerable de este endemismo regional, pues, porejem- 
plo, compartimos 44 especies exclusivamente con Belice, 285 con Guate¬ 
mala y 159 mas solo con ambos palses. 

No hay suficiente evidencia emplrica que ayude a determinar si la 
congruence observada en los resultados de los metodos iterativos es o 
no un patron generalizado, sobre todo si se considera que estan basados 
en atributos de riqueza total y de endemismo, los cuales no son siempre 
coincidentes. Sin embargo, es interesante que Villasenor et a! (1998) y 
Lira et a!. (2002), encontraron que los resultados producidos por el uso 


de dos metodos iterativos para seleccionar areas prioritarias de conser¬ 
vacion de generos de Asteraceae y especies de Cucurbitaceae, fueron 
tambien congruentes. De confirmarse esta tendencia como un patron 
general en la flora mexicana, su aplicacion practica seria muy importante, 
pues permitiria seleccionar de forma simultanea areas ricas por la totali- 
dad de especies contenidas en ellas y por su numero de componentes 
endemicos. Una evidencia adicional de este patron de congruencia para 
la floraf ue aportada al analizar la distribucion de la familia Agavaceae (Garda- 
Mendoza, 1995), mientras que el patron contrano ocurre para la mastofau- 
na (Ceballos y Rodriguez, 1993; Fa y Morales, 1993) y omitofauna (Esca- 
lante-Pliego et a!., 1993). Para esclarecer estas tendencias, en el futuro sera 
necesano realizar estudios similares con otros grupos de flora o fauna. 
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Cuadro V. Cuadrantes con 

especies de bosques tropicales humedos restnn- 

gidas a su 

superficie (sitios de conservacion irreemplazables). En negritas, los 

cuadrantes que resultaron importantes para la conservacion (ver Cuadro IV). 

Cuadrante Total 

Endemicas 

141 

3 

3 

149 

1 

1 

156 

1 

— 

158 

| 

1 

163 

1 

1 

169 

1 

1 

171 

6 

6 

173 

1 

1 

178 

2 


181 

| 

1 

188 

13 

1 1 

189 

3 

2 

192 

1 

1 

196 

10 

4 

202 

9 

2 

207 

2 

1 

209 

1 


212 

l 

1 

213 

11 

7 

214 

93 

52 

216 

2 


223 

2 

1 

224 

3 

1 

225 

| 

1 

228 

17 

10 

230 

3 

3 

231 



232 

23 

8 

239 


1 

241 

4 

2 

242 

3 

1 

243 

4 

3 

244 

4 

l 

245 

III 

7 

248 

1 

1 

251 

13 

S 

252 


-' 
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Fig. 2 . Carelaoon entre dveradad floreto total regstrada en bosques humedos de 63 cuadran- 
tes de Mexico y numero de plantas endemicas. Grcubs blancos, 95% de conlidenaa. Espe- 
cies endemicas= -3.515 + . 10096 * Riqueza total (r= 0.87928; ri= .77313; p< 0.000000). 


te comprenden elementos del bosque tropical perennifolio (por ejemplo 
los cuadrantes 1 14 y 245), mientras que otros incluyen preferentemente 
elementos caracterlsticos de las comunidades subperennifolias o 
subcaducifolias (por ejemplo los cuadrantes I 88, 202 y 245). La identifi¬ 
cation de estos sitios en un futuro permrtira evaluar con mayor precision 
la ubicacion de areas protegidas y sus elementos floristicos, y ponderar 
mejor su papel en la conservation de los bosques humedos mexicanos. 

Una critica de la que han sido objeto los algoritmos utilizados en los 
metodos iterativos es que no incorporan aspectos importantes para el 
diserio particular de las areas de conservation regional, como serian el 
tamario y la forma del area, o incluso la calidad del area seleccionada 
para el mantenimiento de poblaciones viables o para el mantenimiento 
de funciones ecosistemicas (Csuti et at., 1997). S bien esta critica es 
valida, debe destacarse que de ninguna manera es un problema exclu- 
sivo de esta metodologia, sino que se trata de una deficiencia generali- 
zada que refleja el escaso conocimiento biologico dispomble para la se¬ 
lection de las areas de conservation en el mundo. Por ello, es pertinen- 
te la sugerencia hecha por algunos autores (Csuti etai, I 997) de reali- 
zarrevisiones de campo para confirmar el valor de conservacion de las 


I 


Cuadro VI. Sitios prioritarios para la conservacion de los bosques humedos 
de Mexico, tipo de vegetacion dominante por el numero de especies que con¬ 
vene y proporcion con respecto a los dos tipos de vegetacion analizados (BTP = 
bosque tropical perennifolio, BTSC= bosque tropical subcaducifolio). 


Un hecho que resulta evidente al analizarlos resultados producidos 
por los metodos iterativos es que los cuadrantes seleccionados mues- 
trangran correspondencia con regiones del tropico mexicano que han 
sido relativamente bien exploradas, como por ejemplo el sistema mon- 
tarioso de Los Tuxtlas (Cuadrante 214) o el centro de la region Lacandona 
(Cuadrante 245). Subyacente a este resultado existe un problema de 
gran relevancia, ya que las floras regionales no constituyen inventarios 
completes de biodiversidad, sino solo muestras parciales; ademas, hay 
que considerar que una muestra de este tipo puede presentar cambios 
con el tiempo (Nicholls y Margules, 1993). Este problema no puede 
resolverse facilmente debido a la carencia de recursos humanos com- 
petentes para el desarrollo de investigation taxonomica continua y a lo 
limitado de los recursos economicos para su desarrollo (Raven y Wilson, 
1992; Margules et al., 1994; Stork, 1994). 

Los cuadrantes seleccionados como regiones prioritarias permit en 
definir estrategias de conservacion para los diferentes tipos de vegeta¬ 
tion, que aquf se incluyeron bajo el encabezado de bosques tropicales 
humedos. En el Cuadro VI se advierte que algunos de ellos principalmen- 


Cuadrante 

Localidad 

BTP 

BTSC 

BTP/BTSC 

214 

Los Tuxtlas 

1755 

657 

2.7 

245 

La Lacandona 

1590 

753 

2.1 

188 

Costa Colima-jalisco 

607 

704 

0.9 

241 

Costa del Istmo 
Oaxaqueno 

703 

753 

0.9 

218 

Oeste de Calakmul 

670 

632 

l.l 

232 

Pichucalco-Teapa 

657 

271 

2.4 

120 

Costa de Culiacan 

326 

473 

0.7 

219 

Este de Calakmul 

651 

622 

1.0 

228 

Sierra de Juarez 

290 

122 

2.4 

196 

Chiconquiaco- 

Misantla 

685 

399 

1.7 

251 

Soconusco 

507 

292 

1.7 

202 

Sian Ka'an 

393 

513 

0.8 
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areas serialadas por los metodos iterativos. A pesar de estas dificulta- 
des, el potencial practico de los metodos iterativos es alto, principal- 
mente por ser sencillos y rapidos de calcular, ademas de que pueden 
generar propuestas aceptables para resolver problemas asociados con 
el diserio de areas de conservation, sobre todo cuando existe la nece- 
sidad de evaluar bases de datos que contienen gran cantidad de infor- 
macion (Csuti etal., 1997; Margules y Pressey, 2000). En este trabajo, 
por ejemplo, se analizaron datos de mas de 3000 especies en mas de 
200 sitios y con mas de 10 variables. 

A pesar de que los metodos iterativos o el metodo de analisis de 
discrepancias son planteamientos teoricos y propuestas concretas para 
definir prioridades de conservation regionales, existen diversos factores 
que dificultan su aplicacion en el mundo real. Por ejemplo, aspectos rela- 
cionados con la tenencia de la tierra, las actitudes sociales, los criterios 
politicos o incluso el desconocimiento de estas herramientas metodologicas 
por parte de los tomadores de decisiones en materia de legislacion am- 
biental, pueden drficultar enormemente o hacer imposible asignar un 
estatus de protection a una zona o region de alta prioridad, de acuerdo 
con un analisis basado en metodos iterativos (Pressey etal., 1996; Csuti 
etal, 1997; Prendergast etal, 1999). Como consecuencia directa de tal 
situation, este conocimiento no ha sido utilizado ampliamente para desa- 
rrollar acciones de conservation que sean mas representativas de la 
biodiversidad, pues la incorporacion de nuevas areas protegidas todavia 
sigue un modelo oportunista, restringiendose a terrenos poco amenaza- 
dos y de valor economico reducido, independientemente de la riqueza 
que contengan (Pressey, 1994; Rebelo, 1994b). 

Es evidente que no existen soluciones sencillas para estos problemas; 
sin embargo, coincidimos con Prendergast etal. ( 1999) en que es necesa- 
no un acercamiento entre los teoncos y practicos de la bioconservacion, 
que de pie a un intercambio de informacion mas eficiente y que permita 
mejorar los resultados de la tarea compleja de seleccionar areas pnontarias 
para la conservation, Este cambio de actitud es esencial en los paises 
megadiversos como Mexico, donde la transformacion de sus habitats natu- 
rales empieza a ser una amenaza tangible para su permanencia futura. 
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Aproximacion a un Atlas Biogeografico Mexicano: 

COMPONENTES BIOTICOS PRINCIPALES Y PROVINCES BIOGEOGRAFICAS 

]uan J. Morrone y Juan Marquez 


Debido a su ubicacion excepcional, entre las regiones Neartica y 
Neotropical, Mexico ha recibido la atencion de numerosos biogeografos, 
quienes han postulado hipotesis para explicar bs patrones de distribu¬ 
cion de la biota del pals, desde perspectivas muy diferentes (Humboldt, 
1805; Martens yGaleotti, 1842; Gnsebach, 1876; Fournier, 1876; Hemsley, 

1887; Ramirez, 1899; Hoffmann, 1922, 1936, 1940; Smith, 1941; Goldman 
y Moore, 1945; Croizat, 1958, 1976; HalfFter, 1962, 1965, 1972, 1974, 
1976, 1978, 1987; Stuart, 1964; Rzedowski, 1978; Savage, 1982; 
Escalante eta/., 1998; Lunaefa/., 1999; Morrone eta/., 1999; Espinosa et 
a/.. 2000; Marshall y Liebherr, 2000; Morrone y Marquez, 2001). En es¬ 
pecial a partir de las contribuciones de Halffter (1962, 1965, 1972, 1974, 
1976, 1978, 1987), se ha desarrollado el concepto de 'Zona de Transi¬ 
tion Mexicana', considerada como un area compteja y vanada en /a cua/ 
las faunas Neotropicaly Neartica se tras/apan (Halffter, 1987: 95). 

Se ha propuesto que los atlas biogeograficos —sfntesis de los pa¬ 
trones de distribucion de taxones de una region o area biogeografica— 
constituyen una herramienta adecuada para contribuir a la conserva- 
cion de la biodiversidad (Morrone y Espinosa, 1998; Craw eta/., 1999; 
Morrone, 1999, 2000). El conocimiento de trazos y areas de endemis- 
mo, de sus relaciones y de la importancia relativa que poseen, puede 
llegar a ser un elemento clave para determinar prioridades en la selec- 
cion de areas para la conservation. Ademas, los atlas permitirian identi- 
ficar areas y/o taxones que merecen estudios mas detallados, 
maximizando el potencial cientlfico que pueda tener su investigation en 
el futuro, e integrar otro tipo de datos (ecologicos, geologicos, urbanis- 
ticos, etc.). La parte medularde un atlas biogeografico consiste en reco- 
nocer los patrones biogeograficos, a traves de tres etapas sucesivas: el 
reconocimiento de trazos generalizados, la identificacion de areas de 
endemismo y la formulacion de hipotesis sobre relaciones entre areas 
(Morrone y Espinosa, 1998; Morrone, 2000). 

Nuestro objetivo es continuar con una aproximacion al Atlas 
Biogeografico Mexicano, a partir de la slntesis de algunos trabajos 
biogeograficos previos (Morrone et at., 1999, 2002; Espinosa et at, 
2000; Morrone, 2001 b; Morrone y Marquez, 2001). 


Etapas de un atlas biogeografico 


Las tres etapas de un atlas biogeografico, tal cual fueron propuestas 
por Morrone y Espinosa (1998) y Morrone (2000), son el reconoci¬ 
miento de trazos generalizados, la identificacion de areas de endemismo 
y la formulacion de hipotesis sobre relaciones historicas entre areas. 

Reconocimiento de trazos generalizados. Consiste en 
'ordenar' los taxones estudiados en diferentes componentes bioticos, 
de acuerdo con su origen biogeografico, considerandose que los taxones 
pertenecientes a un mismo trazo generalizado poseen homologia 
biogeografica primaria (Morrone, 2001 a). Para hallar trazos generaliza¬ 
dos se aplica la metodologia panbiogeografica (Morrone y Crisci, 1995; 
Craw eta/., 1999). Cada trazo generalizado representa una biota an¬ 
cestral diferente, por lo que mas adelante deberia analizarse en forma 
separada, para evitar la confusion debida al origen heterogeneo de los 
taxones estudiados (Morrone y Cnsci, 1995; Morrone, 2001 a). 


Identificacion de areas de endemismo. Unavezque los 
trazos generalizados o componentes bioticos principales son reconoci- 
dos, dentro de cada uno se identifican las areas de endemismo o com¬ 
ponentes bioticos menores, que son las unidades en que se basara el 
analisis biogeografico cladistico. Para ello, es posible aplicar el analisis de 
parsimonia de endemismos (Morrone, 1994). 

Formulacion de hipotesis sobre relaciones historicas entre 
areas. La ultima etapa en el reconocimiento de patrones biogeograficos 
consiste en determinar las relaciones cladisticas entre las areas de 
endemismo. La biogeografia cladistica emplea information sobre rela¬ 
ciones genealogicas entre organismos y su distribucion geografica para 
proponer hipotesis sobre relaciones entre areas de endemismo (Nelson 
yPlatnick, 1981; Morrone y Cnsci, 1995; Enghoff, 1996; Morrone, 1997; 
Humphries y Parenti, I 999). Un analisis biogeografico cladistico basica- 
mente comprende tres pasos sucesivos: (I) la construccion de clado- 
gramas taxonomicos de areas, a partir de remplazar en los cladogramas 
de dos o mas taxones diferentes a las especies terminates por las areas 
que habitan; (2) la obtencion de cladogramas resueltos de areas, a par¬ 
tir de la resolution de los problemas de los cladogramas taxonomicos 
de areas, como taxones ampliamente distribuidos, distribuciones 
redundantes y areas faltantes; y (3) la obtencion de cladogramas gene¬ 
rates de areas, a partir de la comparacion de los cladogramas resueltos 
de areas. 


Atlas Biogeografico Mexicano 


Con el objeto de determinar los taxones que integran los compo¬ 
nentes bioticos o trazos generalizados principales de la biota mexicana, 
se tomaron en consideration los resultados de algunos analisis previos 
(Morrone eta/., 1999; Espinosa eta/., 2000; Morrone y Marquez, 2001). 
El pnmero es el cladograma de areas resultante de un analisis de parsimo¬ 
nia de endemismos basado en 800 especies de insectos, plantas y aves 
(Morrone et at., 1999; Espinosa et at., 2000). El segundo, los trazos ge¬ 
neralizados obtenidos a partir del analisis de mas de un centenar de tra¬ 
zos individuates de taxones de diferentes familias de Coleoptera (Morrone 
y Marquez, 2001). A partir de ambos analisis, es posible inferir la existen¬ 
ce de cinco trazos generalizados o componentes bioticos principales di¬ 
ferentes en Mexico: Neartico Californiano, Neartico Continental, Mexi¬ 
cano de Montana, Mesoamericano y Antillano (Fig. I). 

Como resultado de un analisis distribucional de taxones animates y 
vegetates (Morrone, 2001 b; Morrone etat, 2002) se propuso un nue- 
vo esquema de clasificacion biogeografica para el area terrestre de Mexi¬ 
co, en el cual se reconocieron 14 areas de endemismo, a las que se les 
asigno rango de provincia biogeografica. A continuation, damos un bre¬ 
ve detalle de las mismas, clasificandolas de acuerdo con los componen¬ 
tes bioticos a los que pertenecen. Para una lista de los taxones endemi- 
cos o caracteristicos de cada provincia, consultar Morrone etat (2002). 

Componente Neartico Californiano. Basicamente incluye la 
peninsula de Baja California, y se extiende mas al norte hacia California 
en los EUA. Comprende las provincias de California y Baja California. 
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Fig. 1. Mapa de Mexico, con los cinco trazos generalizados pnncipales y las provincias btogeograficas correspondientes a cada uno de ellos. I, California; 2, Baja California; 3, Sonora; 
4, Altiplano Mexicano; 5, Tamaulipas; 6. Peninsula de Yucatan; 7, Sierra Madre Occidental; 8, Sierra Madre Oriental; 9, Eje Volcanico Transmexicano; 10, Cuenca del Balsas; 11, Sierra 
Madre del Sur; 12. Costa Pacifica Mexicana; 13, Golfo de Mexico; 14, Chiapas. 
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La provincia de California ocupa la portion norte de la peninsula de Baja 
California, desde las Sierras de San Pedro Martiry Juarez, extendiendo- 
se hacia el norte a lo largo de la Sierra Nevada en el sudoeste de los 
Estados Umdos. La provincia de Baja California ocupa la peninsula 
homonima. 

Componente Neartico Continental. Basicamente se extien- 
depor Sonora, el Altiplano y Tamaulipas, tambien extendiendose al norte 
hacia los EUA. Comprende las provincias de Sonora, Altiplano Mexica- 
no y Tamaulipas. La provincia de Sonora ocupa las areas costeras del 
noroeste de Mexico, desde la portion noreste de la peninsula de Baja 
California hasta la cuenca del rio Piaxtla en el sur. La provincia del Altipla¬ 
no Mexicano ocupa el centra del pais, en los estados de Chihuahua, 
Coahuila, Durango, Zacatecas, San Luis Potosi, Guanajuato, pequerias 
partes de Nuevo Leon y Sonora, y Nuevo Mexico (EUA). La provincia 
de Tamaulipas ocupa las areas costeras en la parte norte del Golfo de 
Mexico, al norte de la cuenca del rio Panuco. 

Componente Mexicano de Montana. Corresponde de 
manera general a los patrones de distribucion Neartico y Paleoamericano 
(sensu Halffter, 1987). Comprende las provincias de la Sierra Madre 
Occidental, la Sierra Madre Oriental, el Eje Volcanico Transmexicano, la 
Depresion del Balsas y la Sierra Madre del Sur. La provincia de la Sierra 
Madre Occidental ocupa el oeste de Mexico, en parte de los estados de 
Sonora, Chihuahua, Durango, Sinaloa, Nayarit, Jalisco y Zacatecas, ba¬ 
sicamente por encima de los 1000 m de altitud. La provincia de la Sierra 
Madre Oriental ocupa el este de Mexico, en parte de los estados de 
Coahuila, Nuevo Leon, Hidalgo, San Luis Potosi, Queretaro, Puebla y 
Veracruz, por arriba de los I 500 m de altitud. La provincia del Eje Volca¬ 
nico Transmexicano ocupa el centra de Mexico, en parte de los estados 
de Guanajuato, Distrito Federal, Jalisco, Mexico, Michoacan, Puebla, 
Oaxaca, Tlaxcala y Veracruz. La provincia de la Depresion del Balsas 
ocupa el centra de Mexico, en parte de los estados de Guerrero, Jalis¬ 
co, Mexico, Michoacan, Morelos, Oaxaca y Puebla, por debajo de los 
2000 m de altitud. La provincia de la Sierra Madre del Sur ocupa el sur- 
centro de Mexico, desde el sur de Michoacan hasta Guerrero y Oaxaca, 
y parte de Puebla, por encima de los 1000 m de altitud. 

Componente Antillano. Se extiende principalmente por las 
Antillas; en Mexico comprende solo la provincia de la Peninsula de 
Yucatan. La provincia de la Peninsula de Yucatan ocupa la peninsula 
homonima, en los estados de Campeche, Quintana Roo y Yucatan, por 
debajo de los 400 m de altitud. 

Componente Mesoamericano. Basicamente corresponde al 
patron de distribucion Mesoamericano de Montana (sensu Halffter, 
1987), aunque aqui se extiende mas al norte, por las tierras bajas del 
Golfo de Mexico y el Pacifico. En Mexico comprende Chiapas, el golfo 
de Mexico y la costa mexicana del Pacifico, extendiendose al sur hasta 
America Central. Comprende las provincias del Golfo de Mexico, la 
Costa Pacifica Mexicana y Chiapas. La provincia del Golfo de Mexico se 
extiende por la costa del Golfo de Mexico, en el este de Mexico, Belice 
y norte de Guatemala. La provincia de la Costa Pacifica Mexicana ocupa 
el oeste de Mexico, en la costa Pacifica de los estados de Chiapas, Colima, 
Guerrero, Jalisco, Michoacan, Nayarit, Oaxaca y Sinaloa. La provincia 
de Chiapas ocupa el sur de Mexico, Guatemala, Honduras, El Salvador 
y Nicaragua, basicamente corresponde a la Sierra Madre de Chiapas, 
desde los 500 a los 2000 m de altitud. 


Condusiones 


En esta contribucion hemos cubierto parcialmente los primeros dos 
pasos propuestos para la elaboracion de un atlas biogeografico: la iden- 
tificacion de trazos generalizados, que son los cinco componentes bioticos 


principales, y el reconocimiento de las areas de endemismo o provin¬ 
cias biogeograficas, ambos basados en la distribucion de un numero 
considerable de taxones animates y vegetates. Analisis basados en otros 
taxones permitiran identificar otros componentes bioticos menores, que 
en conjunto brindaran una vision mas completa de la complejidad biotica 
de Mexico. 

Para llevar a cabo el ultimo paso de un atlas biogeografico se re- 
quieren hipotesis filogeneticas de diferentes taxones pertenecientes a 
cada componente biotico, por lo que sera necesario un esfuerzo ma¬ 
yor. Aunque ya se cuentan con algunos analisis cladlsticos, estos no son 
suficientes, dado que cada componente debe analizarse por separado, 
respetando su homologla biogeografica primaria. Por otra parte, la adi- 
cion de mas taxones en cada uno de los tres pasos permitira fortalecer 
la propuesta del Atlas y enfocar otros estudios, en especial los relacio- 
nados con la conservacion de la biodiversidad mexicana. 
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La bio geografia es I a ciencia que trata d e documentar y entender los patro- 
nes espaciales de la biodiversidad (Schafer, 1997; Brown y Lomolino, 

1998). Esta ciencia intenta explicar por que los organismos ocupan una 
cierta distribucion, cual fue la historia de esa distribucion, que les permite 
vivir en donde estan, que fija los limites de su distnbucion, y muchas otras 
preguntas mas relacionadas con estos aspectos. Entre estas preguntas, 
una de gran interes es la que trata de responder cuales son los factores 
que fijan un limite distnbucional. Normalmente se propone toda una se- 
rie de factores limitantes de tipo abiotico y biotico tales como la tempera- 
tura, la precipitacion, la disponibilidad de luz, el tipo de suelo, accidentes 
geograficos y topograficos, competencia, depredacion, capacidad de dis¬ 
persion, etc. (Rapoport, 1975, 1982; Muller, 1977, 1981; Blondel, 1995; 
Brown y Lomolino, 1998; Krebs, 2001). Estos factores pueden llegar a 
representar barreras y formar asi llmites de distribucion para las especies, 
y si estos coinciden para gran numero de especies, entonces representan 
fronteras de provincias, subregiones o regiones biogeograficas. 

Los llmites de la distribucion de una especie no son, sin embargo, 
tajantemente claros. Los factores antes mencionados obstaculizan la dis¬ 
persion de una especie, transformandose as! en barreras. Estas barre¬ 
ras rara vez son absolutas, y mas bien hay que considerarlas como fil- 
tros que presentan diferentes grados de porosidad, dependiendo del 
tipo de organismos y de barreras que uno estudie (Rapoport, 1975, 
1982). De hecho, Rapoport y Monjeau (2001) proponen un modelo 
'gruyere' que explica la variacion de la densidad poblacional de una es¬ 
pecie a lo largo de su area de distribucion. En este modelo, a lo largo de 
un transecto desde el centra hasta la periferia de la distribucion de una 
especie, encontramos que en el centra del area de la especie se pre¬ 
sentan las maximas densidades y distribuciones de tipo compacto; mien- 
tras que hacia la periferia o el borde de su distribucion aparecen ‘aguje- 
ros’ en su area cada vez mayores y la densidad poblacional tiende a 
disminuir, apareciendo el limite como pequehas islas o manchones. 

Rara vez existen limites biogeograficos claramente marcados, y es¬ 
tos muchas veces se originan con la presencia de varias barreras de 
diferentes tipos que coinciden en una misma region (Kohlmann et ai, 

1988). La coincidencia de varias barreras en un punto provee una expli- 
cacion indirecta mas fundamentada a un limite de distribucion y, por lo 
tanto, genera hipotesis sobre procesos particulares que deben probar- 
se, muchas veces analizando la biologia de la especie. Sin embargo, en 
muchas ocasiones lo que se hace simplemente es buscar correlaciones, 
por ejemplo una isoyeta que coincida con el borde de la distribucion, e 
inferir que esta es la causa que delimita la distribucion (Hengeveld, 1990). 
Muy importante tambien en el analisis de limites de distribucion es la 
existencia de muy buenas recolectas para obtener una cartografia 
confiable (Udvardy, 1969; Muller, 1977, 1981). 

En este capitulo, analizamos un caso de limite biogeografico muy daro, 
representado por la frontera entre las provincias de la Costa Pacifica Mexi- 
cana y del Occidente del Istmo de Panama (sensu Morrone, 2001 a). Estas 
dos provincias presentan una marcada frontera en la vertiente pacrfica de 
Costa Rica, pnncipalmente a lo largo del rioGrande de Tarcoles (Kohlmann 
eta/., 2002), donde el limite de las dos provincias se encuentra represen¬ 
tado por la presencia de bosque seco (provincia de la Costa Pacifica 
Mexicana) alrededor de este rio, y el bosque lluvioso del Pacifico (pro¬ 
vincia del Occidente del Istmo de Panama) al sureste del mismo. 


Definition del proceso 


Como hemos indicado, las provincias de la Costa Pacifica Mexicana 
y del Occidente del Istmo de Panama (Morrone, 2001a), representa- 
das por los biomas del bosque seco y bosque lluvioso del Pacifico, basi- 
camente se encuentran alrededor del rio Grande de Tarcoles (Gomez, 
1986; Murphy y Lugo, 1995), en la pendiente pacifica central de Costa 
Rica. Naturalmente los limites no coinciden a la perfeccion con el cauce 
del rio, ya que hay, para ambos tipos de vegetacion, cabezas de puente 
a uno y otro costado del rio; pero en general los limites de la distnbu¬ 
cion de los tipos de vegetacion antes mencionados coinciden en gran 
parte con el cauce del rio. Los limites antes mencionados tambien coin¬ 
ciden con los limites marcados por el sistema de zonas de vida de 
Holdridge, aunqueeste ultimo sistema tiende a considerar a la mayoria 
de los bosques al noreste de este rio como bosques humedos (Tosi, 
1969), en contraposicion a la mayoria de los autores (Gomez, 1986; 
Janzen, 1986; Murphy y Lugo, 1995). 

Esta concordancia del limite de tipos de vegetacion con el rio es 
muy visible. Sin embargo, tambien podemos analizar algun otro grupo 
de organismos, distinto al de las plantas, y que ademas se encuentre, no 
solo muy bien recolectado en esa zona, sino tambien con su sistematica 
bien conocida. Este grupo es el de los escarabajos estercoleros 
(Coleoptera: Scarabaeidae: Scarabaeinae), el cual ha sido detalladamente 
estudiado en los ultimos 10 anos en Costa Rica. En este momento se 
conocen unas 175 especies para el pais (Kohlmann et al., en prep.). 
Para apoyar la realidad de la frontera biogeografica marcada entre los 
bosques seco y lluvioso, podemos hacer un analisis de cuantos escara¬ 
bajos estercoleros presentan un limite de distribucion concordante con 
el rio Grande de Tarcoles, con base en los estudios de distribucion 
realizados sobre este tema (Kohlmann, 1984, 1996-97, 2000; Kohlmann 
y Solis, 1996, 1997, 2001 a,b). Al norte del rioGrande de Tarcoles, y 
teniendo los alrededores de este rio como su limite meridional pode¬ 
mos nombrar a las siguientes especies; Agamopus lampros (Fig. I), 
Ateuchus rodriguezi, Canthidium guanacaste, Canthon cyanellus, C. 
indigaceus chevrolati, C. meridional's, C. morsel, Dichotomius centralis, D. 
yucatanus, Onthophagus hoepfnen, Phanaeus demon y Pwagnen( Fig. 2). 
Distribuidos al sur del rio Grande de Tarcoles y teniendo los alrededo¬ 
res del rio como limite septrentrional de su distnbucion tenemos a: 
Ateuchus aeneomicans, A. howdeni, Canthidium angusticeps, C. ardens 
(Fig. 3), C. centrale, C. hespenheidei, Canthon aequinoctialis (Fig. 4), C. 
humboldti, C. moniliatus, C. subhyahnus, Copns incertus, Coprophanaeus 
kohtmanni, C. soli si, De/tochi/um gibbosum, D. pseudoparile, D. valgum, 
Dichotomius age nor, D. satan as, Eurysternus canbaeus, E. hamaticollis, E. 
mexicanus, E. p/ebejus, Megathoposoma candezei, Onthocharis 
panamensis, Onthophagus cnnitus, O. sharp/, Pedandium pi/osum, Phanaeus 
changdiazi, Ppyrois, Scatimus ovatus, Su/cophanaeus noctis, Uroxysgorgon 
y U. macroculans. 

Al hacer un recuento, vemos entonces que de las 175 especies co- 
nocidas de las Scarabaeinae de Costa Rica, unas 45 (25% del pais) pre¬ 
sentan limites de distribucion a lo largo del rio Grande de Tarcoles. La 
zona de este rio representa entonces un area de alta resistencia ambien- 
tal. Esto confirma la existencia de la frontera entre las provincias antes 
mencionadas, e invita a buscar una explicacion a este fenomeno. 




Fig. 1. Distribution conocida de Agamopus lampros en Costa Rica. La flecha indica la Fig. 2. Distribution conocida de Phanaeus wagnenen Costa Rica, 
ubicacion del no Grande de Tarcoles. 



Canthidium ardens 


Canthon aequinoctialis 


(Scarabaeinae) 


(Scarabaeinae) 


Fig. 3. Distnbucion conocida de Canthidium ardens en Costa Rica. 


Fig. 4. Distribution conocida de Canthon aequinoctialis en Costa Rea, 


Las posibles barreras 


El ri'o Grande de Tarcoles. En primer lugartenemos la exis¬ 
tence del no como posible barreraflsica. En un analisis sobre detection 
de barreras que hiciera Rapoport (1975) entre subespecies de la totali- 
dad de los mamiferos en America del Norte, encontro que 17% de 
estas coincidla con un rio grande. Sin embargo, este analisis no conside- 
rorios de tamano mediano m pequeno. El rio Grande de Tarcoles (unos 
70 km de longitud) no es un rio muy extenso, a pesar de ser uno de los 
de mayor tamano en el pais. Este rio nace en el Valle Central y desem- 
boca en el Pacifico. Las terrazas superiores de este rio en las inmedia- 
ciones de San Pablo de Turrubares estan datadas de 1.38 M. a., y las 
inferiores del cuaternario medio al superior (Bergoeing, 1998). Lamen- 
tablemente es el rio mas contaminado del pais, ya que los tributaries 
Tiribi, Maria Aguilar, Torres, Segundo, Bermudez, Ciruelas y Grande 


hacen desembocar en el las aguas negras, industrials y de los benefi- 
cios de cafe de cerca de dos millones de personas que habitan en el 
Valle Central. 

A partir de un estudio realizado por Howden (1963) sobre meca- 
nismos de aislamiento en cuatro generos de Scarabaeidae no volado- 
res del sur de los EE.UU., se sabe quelossistemas fluviales representan 
barreras para varias especies de estos generos. Lamentablemente no 
tenemos information sobre el efecto de los rios sobre los Scarabaeidae 
voladores, como son todas las especies citadas en este trabajo, pero es 
posible pensar que algun efecto debe tener la presencia del rio. Sin 
embargo, se sabe que las especies de Scarabaeidae pueden cubrir gran- 
des distancias, como el caso de Oxysternon conspicil/atusque vuela por 
lo menos I km en dos dias, y algunas especies de Onthophagus que 
llegan a recorrer distancias de 180 hasta 700 m despues de dos dias 
(Peck y Forsyth, 1982). En otros organismos, como por ejemplo en el 









223 


saltamontes Caledia captiva (Orthoptera: Acrididae), Shaw (1981) ha 
encontrado en Australia que los rios representan llmites de distribution 
para las razas cromosomicas. 

Por otro lado Gascon et at. (2000) no encontraron evidencia de 
que los rios en la Amazonia representen barreras para ranas y peque- 
rios mamlferos; por el contrario los ejes orogemcos andinos si impactaban 
la biodiversidad en estos grupos. 

Topografia y clima. Casi inmediatamente al sur del Rio Grande 
de Tarcoles se encuentra el brazo mas costero de la Cordillera de 
Talamanca, donde las formaciones mas altas son el Cerro Turrubares 
con 1756 msnm y el Cerro Herradura con 821 msnm; mientras que al 
norte del rlo, el bosque seco se encuentra sobre una planicie costera 
estrecha que no rebasa los 300-400 msnm. Naturalmente, correlacio- 
nada con la presencia de esta barrera topografica se registra una dismi- 
nucion en la temperatura y un aumento en la precipitacion. La base de 
la Cordillera de Talamanca se encuentra en este sector costero alejada 
del rlo a distancias que varlan de 5 a 10 km, por lo que la transicion o 
frontera entre ambas provincias biogeograficas es muy estrecha. 

Coincidencia con placas tectonicas. El rlo Grande de 
Tarcoles fluye justo sobre el Sistema de Falla Transcorriente de Costa 
Rica (Coates y Obando, 1996; Bergoeing, 1998) que separa a la Placa 
del Caribe (Ca) de la Microplaca Costa Rica-Panama (CRP; Fig. 5). La 
Placa de Cocos (C) esta pasando por una subduccion (flecha) bajo las 
placas del Caribe (Ca) y de Costa Rica-Panama; mientras que en la Pla¬ 
ca de Nazca (N) esta ocurriendo un proceso similar con la microplaca 
de Costa Rica-Panama (Coates y Obando, 1996). 

La Placa de Cocos presenta ademas a la Cordillera de Cocos (Co¬ 
cos; Fig. 5), la cual es una cordillera oceanica, de aproximadamente 
200-300 km de anchura y que se proyecta 2 a 2.5 km sobre el fondo 
marino. La subduccion de esta cordillera oceanica por debajo de la C RP 
ha levantado y deformado el arco volcanico de la CRP (triangulos; Fig. 
5) (Coates y Obando, 1996). Kolarsky y otros (in Coates y Obando, 

1996) recalcan el hecho que la subduccion de esta cordillera oceanica 
ha originado un levantamiento pronunciado de la Cordillera de 
Talamanca, la cual se eleva 1800 m mas por encima del resto de la 
region de la parte meridional del Istmo Centroamericano y que ade¬ 
mas esto ha causado que la zona de la Cordillera de Talamanca no 
presente un caracter volcanico (Fig. 6). Aparentemente este proceso 
de levantamiento comenzo hace unos tres millones de arios en el lado 
pacifico (Collins et at., in Coates y Obando, 1996). El hecho que la 
Cordillera de Talamanca sea tan elevada es muy relevante, ya que eso 
explica que esta cordillera reciba mas lluvia que otras zonas, debido a 
un mecamsmo llamado viento rotor’ que explicamos a continuacion. 

Vientos locales y la cordillera de Talamanca. Coen (1983) 
ha descubierto que los vientos son mas complejos sobre el macizo de 
Talamanca y menos complejos sobre las cadenas volcanicas de las in- 
mediaciones. El fotomosaico elaborado a partir de imagenes espaciales 
muestra que las nubes no se forman de manera uniforme a lo largo de 
la cresta del espinazo montarioso: hay una marcada separacion por so¬ 
bre el sector de Talamanca; la razon principal parece ser la mayor altitud 
de Talamanca en comparacion con los sectores en cada lado. A primera 
vista esto parece extrario, puesto que las montanas mas altas producen 
un mayor impulso ascendente y, por consiguiente, deberian producir 
mas nubes y lluvia. 

Pero las altas montanas pueden ocasionar sus propios vientos loca¬ 
les. Estas dan lugar a la formacion de bolsas de aire frio (puesto que las 
superficies terrestres se enfrian con rapidez, se forma una delgada capa 
de aire frio en las cimas montariosas). El aire mas denso y frio ‘drena’ 
hacia abajo por las laderas de las montanas y puede sentirse conforme 
soplan los vientos hacia los valles, especialmente en la noche, cuando el 
aire esta mas frio. El resultado de esta evacuacion de aire es un movi- 
miento de aire que se aleja de las montanas de Talamanca, hacia fuera 



Fig. 5. Configuration tectomca de Costa Rica. Ca, Placa del Caribe. CRR Microplaca 
Costa Rica- Panama. N, Placa de Nazca, C, Placa de Cocos. Cocos, Cordillera Subma¬ 
nna de Cocos (Modifcado de Coates y Obando, 1996). 


Talamanca 



Fig. 6. Tectonica de Costa Rica. La Cordillera Submarina de Cocos sufre un proceso 
de subduccion bap la Cordillera de Talamanca. Esta zona se encuentra libre de activi- 
dad volcanica (Modificado de Coates y Obando, 1996). 

de la costa, por la noche y en la madrugada. En el punto en que el aire 
mas frio choca con el aire marino mas caliente atacandolo desde abajo, 
fuerza a este a elevarse localmente formando una tinea de nubes facil- 
mente distinguibles. Lineas de nubes formadas por este proceso apare- 
cen en las cercanias de las costas del Pacifico Sur y del Caribe Sur. Este 
patron de vientos tambien se conoce en climatologfa con el nombre de 
’brisas de valle y de montaria’. 

Un segundo efecto de los vientos locales de aire frio es la formacion 
muy comun de una extension de cielo menos nublado. El efecto que 
tienen estos vientos puede ser visto indirectamente, como un cielo con 
menor nubosidad o incluso claro, sobre las montanas y costas en el 
sector de Talamanca. 

La alta Talamanca da lugar a otra circulacion local del viento llamada 
viento rotor, que se produce en cada flanco. Los rotores se muestran 
en la figura 7, adaptada del trabajo del meteorologo Coen (1983). Si 
bien los factores que causan estos rotores son complejos, se conoce 
que mas frecuentemente se forman en aquellos sitios en que las mon- 
tanas son altas, largas y empinadas, como en la parte de Talamanca en 
Centroamerica. 

Es interesante que los vientos rotores tienen efectos climaticos 
’opuestos’ sobre las dos costas. En la vertiente del Caribe, los vientos 
medios en el puerto de Limon soplan desde el oeste y el suroeste 'in- 
troduciendose’ en el mar Caribe. En contraste con ello, el viento rotor 
de la costa del Pacifico invierte el flujo de aire frio trayendo aire ’del 
mar’, pero solo en el sector de Talamanca (Fig. 7, derecha). Este viento 
costanero trae aire humedo desde el oceano, que se ve forzado a subir 
por las laderas de los montes conforme va avanzando hacia el interior. 




Talamanca coste^a 


Fig. 7. El mecanismo de un viento rotor se genera en una cordillera alta como la de 
Talamanca, mas no en una cordillera baja como la de Tilaran (Modificado de Coen, 1983). 

Se forman, entonces, nubes a lo largo de las crestas de los bordes loca¬ 
les, como la fila Costena. Este patron nuboso frecuente Neva una preci¬ 
pitacion mas alta a los montes de la peninsula de Osa, a la fila Costena y 
contra las laderas de Talamanca a lo largo del Padfico. 

La linea de nubes relacionada con la evacuacion de aire frio que se 
produce durante la noche, puede verse aun mar adentro en la costa del 
Padfico, aunque ha comenzado a soplar el viento costanero, como lo 
demuestran las pequenas nubes que han comenzado a formarse en los 
montes de Osa y en la fila Costena. 

La existencia del rotor del Padfico en el lado occidental de Talamanca 
explica el patron aparentemente contradictorio de vientos que por lo 
regular provienen del Padfico, aunque los vientos dominantes de Costa 
Rica soplan desde el Caribe y a pesar de que la vertiente del Padfico se 
encuentre en el lado de la sombra orografica de Centroamerica. El viento 
rotor explica por que la region del Padfico Centro-Sur de Costa Rica 
recibe mas lluvia que las laderas vecinas del lado del Padfico en 
Guanacaste y Panama, en donde raramente actua. 

Naturalmente los generadores de las principals condiciones del 
tiempo y los regimenes de precipitacion pluvial en Costa Rica son la 
Zona de Convergencia Intertropical, los vientos alisios y las depresio- 
nes polares (Coen, 1983). Sin embargo, los vientos rotores son de 
importancia ya que producen lluvias durante la estacion seca en la cor¬ 
dillera de Talamanca y la fila Costena, siendo mas intenso este viento 
rotor en la vertiente del Padfico; mientras que en la estacion humeda 
este mismo tipo de viento tiende a aumentar la precipitacion pluvial 
hacia los 1000 m (Coen, 1983). 

Vegetacion. Es bien sabido que la vegetacion puede representar 
una barrera a la distribucion, independientemente de que ella tambien 
reaccione a los factores del medio ambiente. Asi por ejemplo, organis- 
mos de areas o bosques abiertos no penetran a bosques cerrados o 
viceversa. Justamente en esta frontera biogeografica alrededor del Rio 
Grande de Tarcoles, tenemos el contacto entre un bosque seco tropi¬ 
cal semiabierto y un bosque lluvioso tropical cerrado. 

Bosque Seco. Este tipo de bosque se extiende desde el Padfico Norte 
de Mexico, por el Padfico Norte de Costa Rica y termina en forma 
bastante definida en el Rio Grande de Tarcoles. Se distribuye por las 
tierras bajas del Padfico (0-600 msnm), con precipitaciones anuales de 
dos metros en promedio. Presenta un contraste marcado entre las es- 
taciones seca y lluviosa, con cinco meses de sequia; y la mayoria de los 
arboles son caducifolios (Gomez, I986;janzen, 1986; DeVries, 1987; 
Bullock & Mooney, 1995; Fogden y Fogden, 1997). Sin embargo, existe 
otra region de bosques estacionales en la peninsula de Azuero, Pana¬ 
ma, que presenta afinidades con los llanos venezolanos y las sabanas de 
Colombia (Gomez, 1986). 

Bosque Lluvioso delPacifico. Este tipo de bosque se extiende desde 
el rio Grande de Tarcoles, hacia el sur, por las tierras bajas del Pacifico 
(0-800 msnm) hasta las cercanias de la Peninsula de Azuero en Panama. 
Tiene muchos elementos comunes con el Bosque Lluvioso del Caribe, 


pero a diferencia del bosque anterior, tan solo presenta tres meses de 
estacion seca (Gomez, I986;janzen, 1986; Bullock & Mooney, 1995). 
Presenta arboles perennifolios, algunos sobrepasando los 70 m de altu- 
ra. Esta zona ha permanecido aislada, y esto se ha traducido en la gene- 
racion de muchas especies endemicas o la ausencia de especies comu¬ 
nes con los bosques lluviosos del Caribe. Por ejemplo, existen muchos 
conjuntos de especies hermanas de Scarabaeinae entre este bosque y 
el del Caribe (Kohlmann y Solis, 200 I a,b) 


La porosidad de las barreras 


Anteriormente hemos indicado una extensa lista de taxones perte- 
necientes a las Scarabaeinae, cuyos limitesde distribucion coinciden con 
el rio Grande de Tarcoles. Es factible ampliar esta lista con muchos gru- 
pos mas de planteas e insectos; sin embargo, tambien podemos pre- 
guntamos, (que tan efectiva o real es esta zona en representar una 
frontera entre patrones de distribucion? 

Analicemos el casode Ateuchus rodriguezi, cuya distribucion coinci¬ 
de con el rio, a excepcion de un punto conocido en la peninsula de 
Osa. (Acaso esta especie se ha adaptado al bosque lluvioso del Padfico? 
Realmente, no. Conocemos muy bien su biologia y distribucion 
(Kohlmann, 1984, 1996-97, 2000). Sabemos que esta especie habita 
en bosques y pastizales tropicales secos, es decir en areas de vegeta¬ 
cion abierta a relativamente abierta. Esta especie fue encontrada enton¬ 
ces en un potrero abierto dentro del bosque lluvioso cerrado de la 
peninsula. Evidentemente, ni el rio, ni el clima, ni la topografia impiden 
su existencia hacia el sur; y sabemos que muchas veces estas especies 
agresivas extienden su distribucion al viajar como polizontes en el es- 
tiercol que se deposita en los camiones de carga del ganado, mecanis¬ 
mo que muy probablemente lo transporto hasta Osa, ya que no lo 
hemos recolectado en laszonas intermedias. De hecho, esta es la dis¬ 
tribucion mas surena conocida para esta especie. Algo semejante, aun¬ 
que no tan marcado como el caso anterior, hemos encontrado con 
Canthon indigaceus chevrolatiy Dichotomies centralis, especies que han 
ampliado su distribucion hacia el sur del rio Grande de Tarcoles, si- 
guiendo el avance de la deforestacion. 

Tambien podemos citar casos en la direccion contraria, especies 
tipicas del bosque lluvioso y que se encuentran tambien en la actualidad 
rodeadas por bosque seco. Por ejemplo, Phanaeuspyrois se encuentra 
distribuido en los bosques tropicales lluviosos de Costa Rica y otros 
paises (Edmonds, 1994). Sin embargo, existe una localidad en la region 
de bosque seco, donde se lo ha recolectado. Esta zona es un bosque 
ribereno, semejante a los bosques lluviosos antes mencionados, que se 
encuentra en las orillas del rio Tempisque. Podemos citar el caso similar 
de Eurystemus mexicanus, que tambien se encuentra en esta misma 
zona de bosques en galena alrededor del rio Tempisque. Este hecho es 
semejante al descrito por Meave (2001), en relacion con la existencia 
de plantas de selvas humedas distribuidas en bosques riberenos dentro 
de sabanas de la region occidental de Belice. Meave (2001) propone la 
existencia de estos bosques riberenos como microrrefugios de taxones 
de selvas humedas durante las glaciaciones pleistocenicas, como una 
alternativa a las hipotesis de Haffer (1969, 1982), en donde se propo- 
nen grandes areas de bosques con permanencia constante. 

En otros casos, pareciera que mas bien la competencia interespecifica 
es la responsable de bloquear una posible extension de la distribucion 
de las especies a traves de la zona del rio. Por ejemplo, podemos citar 
el caso de Dichotomies amiotiae (Fig. 8) y D. annae{ Fig. 9). Ambas es¬ 
pecies son equivalentes ecologicos, ademas de ser especies hermanas 
(Kohlmann y Solis, 1997). De hecho, D. annae es una especie muy 
agresiva que se distribuye desde Mexico hasta Panama, en bosques tro¬ 
picales lluviosos y secos, ademas de pastizales. Esto nos podria indicar 
que, en principio, desde el punto de vista ecologico, esta especie podria 
invadir el area de bosque lluvioso del Pacifico y probablemente no lo 
hace por un efecto de exclusion competitiva con D. amicitiae, que ya 
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Fig. 8. Distnbuaon conocida de Dichotomius amicidae en Costa Rica, 



ocupa la zona de bosque lluvioso. Otrocaso similar lo observamos en- 
tre Ontherusaztecay O. brevipennis( Genier, 1996). 

Un caso muy interesante de mencionar es el de Canthon cyanetlus. 
Esta especie se encuentra en el bosque lluvioso del Caribe y el bosque 
seco del Padfico, pero no en el bosque lluvioso del Padfico (Soils y 
Kohlmann, 2002). Es la unica especie de Canthon e n el pals que es estric- 
tamente necrofaga, y no sabemos de ningun equivalente ecologico en el 
bosque lluvioso del Padfico, sin embargo no se lo ha recolectado al sur 
del rlo Grande de Tarcoles y desconocemos por que no habita esta zona. 


Consideraciones finales: {Causa o coincidence? 


Hemos presentado un caso de una frontera biogeografica, rela- 
tivamente estrecha y marcada. En este analisis hemos observado 
que los llmites de distribucion de muchas especies coinciden con 
diferentes tipos de barreras como un rlo, topografla, clima, vegeta- 
cion, y que seguramente sumando sus efectos presentan finalmente 
una barrera intensa. Dentro de Costa Rica, esta es la unica barrera 
con una ubicacion perpendicular a la costa. En otro estudio (Kohlmann 
etal, en prep.) se ha detectado otra barrera perpendicular a la cos¬ 
ta, en este caso sobre el Caribe, cercana al puerto de Limon, aun- 
que no es tan clara, ni tan generalizada, ya que es mas evidente con 
peces que en otros grupos. Las otras barreras biogeograficas del 
pals corren paralelas a la costa y forman areas de transicion grandes, 
extensas y vagas, al seguir los cambios climaticos dados por la altitud 
de las montahas. 

Como menciona Hengeveld (1990), no es posible demostrar la 
causa de los llmites de la distnbucion usando un metodo indirecto, 
como el de la simple correlacion de barreras. Para estar seguro hay 
que realizar observaciones de campo o experimentos de laboratorio 
para conocer los llmites fisiologicos, de exclusion competitiva, enfer- 
medades u otro tipo de factor limitante. De hecho, muchas veces la 
barrera a una distribucion puede ser distinta en areas diferentes 
(Kohlmann etai, 1988; Kohlmann y Shaw, 1991; Shaw etai, 1990, 
1993). Sin embargo, la coincidencia de los llmites de distribucion de 
aproximadamente el 25% de la especies conocidas de Scarabaeinae a 
lo largo del rlo Grande de Tarcoles, mas otros grupos de peces, plan- 
tas e insectos (Kohlmann etai, en prep.) atestigua la existencia de una 
barrera clara en ese sitio. De acuerdo con la panbiogeografla, esta 


zona representarla un nodo. Los nodos representan fragmentos bioti- 
cos y geologicos ancestrales relacionados en espacio-tiempo, y pue- 
den indicar la existencia de una influencia historica compartida en los 
llmites de distribucion de los taxones, correlacionada con llmites geo¬ 
logicos o con algun cambio tectonico (Craw et al, 1999; Grehan, 
200 I; Morrone, 200 I b). 

Este analisis muestra entonces que las provincias de la Costa Pacifi¬ 
ca Mexicana y del Occidente del Istmo de Panama, derivadas de un 
analisis panbiogeografico por Morrone (2001 a), y representadas en Cos¬ 
ta Rica por el bosque seco y el bosque lluvioso del Padfico, respectiva- 
mente, presentan una frontera biogeografica (nodo) correlacionada con 
un accidente geologico, en este caso, la falla que separa la placa del 
Caribe de la microplaca Costa Rica-Panama. Esta coincidencia geologica 
se ve as! reforzada por una gran coincidencia de diferentes tipos de 
posibles barreras ecologicas, dadas finalmente por el efecto de la Cor¬ 
dillera de Cocos. Esta cordillera ha elevado en altitud, por sobre los 
valores usuales de la region meridional de America Central, a la Cordi¬ 
llera de Talamanca, creando asf una barrera topografica y climatica, que 
al mismo tiempo genera la existencia de vientos rotores, y por ende 
una mayor precipitacion en la vertiente del Padfico central y sur de Costa 
Rica, lo que ha permitido la existencia de un bosque lluvioso cerrado, 
que puede alcanzar en su distribucion hasta el rlo Grande de Tarcoles, 
que fluye sobre la falla que separa a dos placas tectonicas. zEs esto una 
gran serie de coincidencias que sumadas una a una finalmente se con- 
vierten en causa? La realizacion de mas investigaciones sobre los patro- 
nes de distribucion de otros organismos es necesaria para aclarar mu¬ 
chas de las incognitas de los patrones de distribucion en torno al area 
del rfo Grande de Tarcoles. 


Agradecimientos 


Agradecemos a Gerardo Avalos, Luis Hernan Rincon y Natalia 
Ramirez la lectura critica de este manuscrito. Igualmente damos gracias 
a Guillermo Vargas, del Departamento de Audiovisuales de la Universi- 
dad EARTH, su ayuda en la realizacion de varias ilustraciones. Finalmen¬ 
te, quisieramos agradecer al Sr. Angel Solis, curador de Coleoptera del 
INBio, Sto. Domingo de Heredia, su ayuda, entusiasmo y participacion 
en el estudio de los Scarabaeinae de Costa Rica; asi como a la Universi- 
dad EARTH el apoyo durante la elaboracion de este trabajo. 






226 


Referenda} 


Bergoeing, J. P. 1998. Ceomorfoiogiade Costa Rica. Instituto Geo- 
grafico Nacional, San Jose. 

Blondel, J. 1995. Biogeographie: Approche ecoiogique et evolutive. 
Masson, Paris. 

Brown, J. H. y Art. K. Lomolino. 1998. Biogeography. Sinauer 
Associates, Inc., Sunderland, Massachusetts. 

Coates, A. C. y J. A. Obando. 1996. The geologic evolution of 
the Central American Isthmus. En: Jackson, J. B. C., A. F Budd y A. G. 
Coates (eds.), Evolution and environment in tropicalAmerica, The Univer¬ 
sity of Chicago Press, Chicago. 

Coen, E. 1983. Climate. En:janzen, D. (ed.), Costa Rican natural history, 
University of Chicago Press, Chicago. 

Craw, R. C., J. R. Crehan y Art. J. Heads. 1999. Panbiogeography: 
Tracking the history of life. Oxford University Press, Oxford. 

DeVries, P. 1987. The butterflies of Costa Rjca. Voi i Pnnceton University 
Press, Princeton. 

Edmonds, W.D. 1994. Revision of Phanaeus Madeay, a New World 
genus of Scarabaeinae dung beetles (Coleoptera: Scarabaeidae, 
Scarabaeinae). Nat. Hist. Mus. Los Angeles Co. .Contrib. Sci., 443: 1-105. 
Fogden, Art. y P. Fogden. 1997. Vidasi/vestredeiosparquesnacio- 
na/esyreservas de Costa Rica. Editorial Heliconia, San Jose. 

Gascon, C., 1 . R. rtrtalcolm, J. L. Patton, Art. N. F. da Silva, J. P. 
Bogart, S. C. Lougheed, C. A. Peres, S. Neckel y P. T. Boag. 
2000. Riverine barriers and the geographic distnbution of Amazonian species. 
Proc. Nati Acad. Sci.. 97(25): I 3672-1 3677. 

Genier, F. 1996. A revision of the Neotropical genus Ontherus Erichson 
(Coleoptera: Scarabaeidae, Scarabaeinae). Mem. Ent. Soc. Canada, 170: 
1-169. 

Gomez, L.D. 1986. Vegetacion de Costa Rica: Apuntes para una 
biogeografia costarricense. Editorial EUNED, San Jose. 

Grehan, J. 2001. Panbiogeografia y la biogeografia de la vida, pp. 153- 
160. En: J. Llorente-Bousquets y J. J. Morrone (eds.), introduccion a ta 
biogeografia en Latinoamenca: Teonas, conceptos, metodosyapiicaciones, 
Facultad de Ciencias, UNAM, Mexico, D.F 

Haffer, J. 1969. Speciation in Amazonian forest birds. Science, 165: 
131-137. 

Haffer, J. 1982. General aspects of the refuge theory. En: G. Prance 
(ed.), Biological diversification in the tropics, Columbia University Press, 
Nueva York. 

Hall, C. A. S. 2000. Quantifying sustainable development: The future of 
tropical economies. Academe Press, San Diego. 

Hengeveld, R. 1990. Dynamic biogeography. Cambridge University 
Press, Cambridge, 

Howden H. F. 1963. Speculations on some beetles, barriers, and 
climates during the Pleistocene and Pre-Pleistocene periods in some 
non-glaciated portions of North America. Syst. Zooi, 12: 178-201. 
Janzen, D. 1986. Cuanacaste National Park: Tropical ecological and 
cultural restoration. Editorial EUNED, San Jose. 

Kohlmann, B. 1984. Biosistematica de las especies norteamericanas 
del genero Ateuchus (Coleoptera: Scarabaeidae: Scarabaeinae). Folia 
Ent. Mex., 60: 3-81. 

Kohlmann, B. 1996-97. The Costa Rican species of Ateuchus (Co¬ 
leoptera: Scarabaeidae). Rev. Bioi. Trop., 44(3)/45(l): 177-192. 
Kohlmann, B. 2000. New species and distribution records of 
Mesoamerican Ateuchus (Coleoptera: Scarabaeidae). Rev. Bioi. Trop., 
48(1): 235-246. 

Kohlmann, B., H. Nix y D.D. Shaw. 1988. Environmental 
predictions and distnbutional limits of chromosomal taxa in the Australian 
grasshopper Caiedia captiva{ F). Oecoiogia (Berlin), 75: 483-493. 
Kohlmann, B. y D. Shaw. 1991. The effect of a partial barrier on 
the movement of a hybrid zone. Evolution, 45(7): 1606-1617. 
Kohlmann, B. y A. Soli's. 1996. Una nueva especie de Scatimus 
(Coleoptera: Scarabaeidae) de Costa Rica. G. it. Ent., 8: 99-103. 


Kohlmann, B.y A. Soli's. 1997. El genero ZT/c/iotorm/s (Coleoptera: 
Scarabaeidae) en Costa Rica. G. it. Ent., 8: 343-382. 

Kohlmann, B. y A. Soli's. 2001 a. El genero Onthophagus (Coleop¬ 
tera: Scarabaeidae) en Costa Rica. G. it. Ent., 9: 159-261. 

Kohlmann, B. y A. Soli's. 2001 b. A new species of Phanaeus Madeay 
(Coleoptera: Scarabaeidae, Scarabaeibae) from Costa Rica. Besoiro, 6: 9-1 I. 
Kohlmann, B., A. Solis, E. Castillo, O. Elle y R Artuller. En 
preparacion. Is the biodiversity of Costa Rica protected by the existing 
park and conservation areas system? 

Kohlmann, B., J. Wilkinson y K. Lulla. 2002. Costa Rica desde 
e/espacio. Universidad EARTH, San Jose. 

Krebs, C. J. 2001. Ecology. Benjamin Cummings, San Francisco. 
Arteave, J. 2001. El potencial de bosques riberenos en sabanas tropi- 
cales como microrrefugios ecologicos para plantas de selvas humedas 
durante periodos aridos del pleistoceno, pp. 137-140. En: J. Llorente- 
Bousquets y J .J. Morrone (eds.), introduccion a ia biogeografia en Latino¬ 
amenca: Teonas, conceptos yapiicaciones, Facultad de Ciencias, UNAM, 
Mexico, D.F 

Artorrone, J. J. 2001 a. Biogeografia deAmenca Latina yeiCanbe.V\&T- 
Manuales y Tesis SEA 3, Zaragoza. 

Artorrone, J. J. 2001 b. Sistematica, biogeografia, evoiucion: Lospatro- 
nesde ia biodiversidaden tiempo-espacio. Las Prensas de Ciencias, Fa¬ 
cultad de Ciencias, UNAM, Mexico, D.F 

Artuller, R 1977. Tiergeographie. Teubner Studienbucher, Stuttgart. 
Artuller, R 1981, Areaisysteme undBogeographie. Eugen Ulmer GmbH 
& Co. Stuttgart. 

rtrturphy, R G. y A. E. Lugo. 1995. Dry forests of Central America 
and the Canbbean. En: Bullock, S. H., H.A. Mooney y E. Medina (eds ), 
Seasonally dry tropical forests, Cambridge University Press, Cambridge. 
Peck, S. B. y A. Forsyth. 1982. Composition, structure, and com¬ 
petitive behavior in a guild of Ecuadorian rain forest dung beetles 
(Coleoptera, Scarabaeidae). Can.]. Zooi, 60: 1624-34. 

Rapoport, E. H. \ 97S. Areografia: Estrategiasgeograficasde iasespe¬ 
cies. Fondo de Cultura Economica, Mexico, D.F 
Rapoport, E. H. 1982. Areography: Geographical strategies of species. 
Pergamon Press, Oxford. 

Rapoport, E. H. y J. A. rtrtonjeau. 200 I. Areografla, pp. 23-30. 
En: Jorge Llorente Bousquets yjuan J. Morrone (eds.), Introduccion a ia 
biogeografia en Latinoamenca: Teorias, conceptos, metodos yapiicaciones, 
Facultad de Ciencias, UNAM, Mexico, D.F 

Schafer, A. 1997. Biogeographie der Teubner Studien¬ 
bucher. Stuttgart. 

Shaw, D. D. 1981. Chromosomal hybnd zones in orthopteroid insects. 
En: W, R. Atchley y D.S. Woodruff (eds.), Evolution and speciation: Essays 
in honour ofM. J. D. White, Cambridge University Press, Cambridge. 

Shaw, D.D., A.D. Artarchant, AA.L. Arnold, N. Contreras y 
B. Kohlmann. 1991. The control of gene flow across a narrow hybrid 
zone: a selective role for chromosomal rearrangement? Can. J. Zooi, 
68: 1761-1769. 

Shaw, D.D., A.D. Artarchant, N. Contreras, Art.L. Arnold, F. 
Groeters y B. Kohlmann. 1993. Genomic and environmental 
determinants of a narrow hybrid zone: cause or coincidence. En: R.G. 
Harrison (ed.), Hybnd zones and the evolutionary process, Oxford 
University Press, Oxford. 

Soli's, A. y B. Kohlmann. 2002. El genero Canthon (Coleoptera: 
Scarabaeidae) en Costa Rica. G. it. Ent., 10: I -68. 

Tosi, J. A. 1969. Napa ecoiogico de Costa Rica. 1: 750.000. Centro 
Cientffico Tropical, San Jose. 

Udvardy, Art. D. F. 1969. Dynamiczoogeography with specialreference 
to land animals. Van Nostrand-Reinhold, Nueva York. 



Scorpion biogeography: A review 


227 


Wilson R. Lourengo 


Although scorpions may be a depauperate group of arthropods, with 
less than I 500 known species, they have a wide geographical distribution 
over all the continents, exceptfor Antarctica. In America, they range from 
Canada to Patagonia; in the Palearctic region, from western and central 
Europe to Russian Asia and China (the northern limit of their distribution 
in the Oriental region, however, is poorly established).They are present 
in all tropical regions of the world, and have recently been introduced into 
New Zealand (Lourenqo, 1988a; Sissom, 1990) (Fig. I). 

The order has been able to occupy most terrestrial habitats and 
micro-habitats. Scorpions are found from deserts (to which they are 
particularly well adapted) to rainforests, including all intermediate 
vegetational zones. They are found at altitudes as high as 5560 m in the 
Andes, e.g., Orobothnurus crass/manus Maury or in caves as deep as 800 m, 
e.g., A/acran tartarus Francke (Lourenqo and Francke, 1985; Lourenqo, 
1988a, 1997a). 

Studies on scorpion biogeography are not recent. Several attempts 
start with the contributions of Pocock (1894), Kraepelin (1905), and 
Birula (1917). Some general biogeographic traits or patterns were then 
proposed for scorpions, even if the viewpoints of different authors were 
not totally in accordance. These preliminary contributions have been 
followed by more regional biogeographical studies, such as those of 
Mello-Leitao (1945), Vachon (1952), Koch (1977), Francke (1978), 
Lamoral (1979), Couzijn (1981), and Armas (1982), however, most of 
these studies were unable to demonstrate precise patterns. More re¬ 
cently, several studies dealing in particular with Neotropical and Malagasy 
scorpions allowed to identify some precise biogeographic pattemsforthese 
organisms (Lourenqc, 1986a, 1994, 1996a,b). The definition of these 
patterns has been possible due to: (I) a better knowledge of the phylogeny 
of several scorpion groups; (2) the discovery and description of several 
new amber and sedimentary fossils directly associated with extant groups; 

(3) the use of available data on the recent theories concerning climatic 
vicissitudes, especially in tropical biomes, dunng the late Cenozoic and 
Pleistocene periods (these have been used successfully by other tropical 
biologists over the last 30 years, e.g. Moreau, 1963; Prance, 1982a); and 

(4) a much better knowledge of scorpion life history strategies, in the 
sense of MacArthur and Wilson (1967) and Pianka (1970, 1988). Ecolo¬ 
gists only started to become aware of scorpion ecology in terms of life 
history strategies in the late 1970s and early 1980s. This led them to 
classify many, if not most, scorpions as equilibrium species (Polis, 1990; 
Lourenqo, 199 la). Until the late 1980s (Lourenqo, 1991a), these new 
parameters for scorpion ecology remained the sole preoccupation of 
ecologists and were ignored by biogeographers. According to Polls (1990) 
and Lourenqo (1991 a), being equilibrium species, scorpions present pre¬ 
dictable patterns of distribution. 

In two recent papers (Lourenqo, 1996a,b), a more synthetic biogeogr- 
aphic model was proposed based on Udvardy's (1981) division of bioge¬ 
ography into three spatio-temporal entities (Fig. 2). This model was adopted 
for scorpions because it is clear and didactic. Using this model three major 
biogeographical events are used to explain most present patterns among 
scorpions. These are defined in the next section. 

FHerein I will not try to answer all the difficult questions addressed 
by biogeographers during the last 100 years. Only a selected number of 
examples will be given. My main objective is to suggestto biogeographers 
(mainly those working with arthropods) the importance of clearly es¬ 
tablished historical and ecological factors in any biogeographical study. 


Phylogenetic scale: Palaeobiogeography 


The phylogenetic scale encompasses the evolutionary time of all 
the biota and is limited in space only by the size of the earth (Udvardy, 
1981). In this scale, only historical factors can be assumed since, for 
almost all ecological conditions, data are largely or totally unknown. At 
this level, the evolutionary process of biogeography is, to a considerable 
extent, a tributary of continental drift and plate tectonics. This new view 
shook to the foundations the theories of many older paleontologists 
and biogeographers (Udvardy, 1981). 

Both Pocock (1894) and Kraepelin (1905) had made their contribu¬ 
tions to scorpion biogeography before Wegener's theory was ex¬ 
pounded in 1912, whereas Birula (1917) probably ignored rather than 
rejected the theory. Among the contributions of these authors, Pocock 
at least gives the impression that his intuition would have lead him to 
accept Wegener's theory had he worked a few years later. 

Some subsequent authors, such as Mello-Leitao (1945), also ig¬ 
nored Wegener's theory, or were too regional in their approach to take 
it into consideration. Others, in particular French authors (e.g.. Fage, 
1929; Millot, 1948; Vachon, 1952), systematically rejected continental 
drift. In more recent publications authors such as Koch (1977), Lamoral 
(1979, 1980), and Couzijn (1981) have taken continental drift into con¬ 
sideration when discussing adhoc aspects of regional biogeography. 

Lamoral's (1980) suprageneric classification of recent scorpions, with its 
discussion of their zoogeography, remains one of the best attempts to ex¬ 
plain the general patterns of scorpion biogeography, and was taken into 
consideration by Sissom (1990). The zoogeographical suggestions which 
Lamoral proposes are generally acceptable, i.e., (I) the present global fauna 
is derived from pulmonate (Neoscorpionina) elements originated in Laurasia 
and Gondwanaland during Pangean times (Fig. 3); (2) protobuthoids were 
the dominant fauna dunng Pangean times, and the distnbution of present 
Buthoidea is the result of a vicariant process emanating from the fragmenta¬ 
tion of Laurasia and Gondwanaland; and (3) other non-buthoid proto-ele¬ 
ments also evolved in Laurasia and/or Gondwanaland dunng Rangean times. 
The more detailed conclusions of Lamoral (1980) are, in one way or an¬ 
other, mainly correlated with vicariance and with continental drift. Lamoral 
(1980) failed, however, in explaining two points: I. In my opinion he in¬ 
sisted too much on the role of dispersal when affirming that two major 
factors have influenced speciation and distribution patterns. I agree 
with the importance of vicariance in response to the progressive frag¬ 
mentation and continental drift of Pangea and Gondwanaland, but the 
overland 'migration' of Laurasian elements to northern Gondwanaland 
needs to be reconsidered. This process of 'active' dispersion should 
be interpreted rather as being a more 'passive' process (in FHaffer's 
[1981] sense), which is supported by the poor vagility presented by 
modern scorpion species (Lourenqo, 1991a). Present biogeographic 
patterns should be considered more as a result of different vicariant 
processes, and as pieces of an incomplete puzzle. 2. Lamoral did not 
answer the question about the apparent anomalies in the distribution of 
some groups of families and genera. These 'anomalies' have been dis¬ 
cussed since the publication of Pocock’s (1894) work. A few examples 
are as follows. 

Distribution patterns of Diplocentridae and luridae. Dis¬ 
junct distributions of families Diplocentridae and luridae can only be dis- 
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Fig. 1. Wald distribution of extant scorpions. 



Fig. 3. Position of Pangea about 200 my B.R, and hypothetical ways of coastal coloni¬ 
zation by aquatic scorpions (from Louren^o, 1996a,b). 


cussed and explained based on panbiogeographic patterns (Lourengo, 

1998a; Morrone and Crisci, 1995). Diplocentridae have a typical relictual 
distribution; several genera are found exclusively in the Amencan conti¬ 
nent, from Venezuela and Colombia up to the USA, and in the Caribbean 
region, and one genus is exclusively found in the Middle East in the Ara¬ 
bian and the Mediterranean regions. One particular genus, Heteronebo 
Pocock (Fig. 4) was first described for the Island of Abd-el-Kuri (Republic 
of Yemen), and subsequently found in the Greater Antilles (Francke, 1978). 
The biogeographical pattern presented by Heteronebo can only be ex¬ 
plained by panbiogeographical approaches and the tracks defined by Croizat 
(1958; see also Morrone and Crisci, 1995). 

The distribution of the family luridae is rather unusual among scor¬ 
pions in general. Two genera, turns Thorell (Fig. 5) and Catchas Birula 
are respectively distributed in the Aegean region and in the Caucasus, 
Hadrurus Thorell (Fig. 6) is distributed in western North America, and 
Hadruro/desPocock and Caraboctonus Pocock in western South America. 
According to Francke and Soleglad (1981), this disjunct distribution none¬ 
theless belongs to a biogeographic track, the ‘Tethys geosyncline', shared 
with many other organisms, among which the Malvaceae Malopeae, 
with allied genera in Chile, Peru, Mexico, the Mediterranean, FHungary, 
and the Balkans (Croizat, 1958). Geotectonic events possibly responsi¬ 
ble for the vicariance patterns observed in iurids are first the opening of 
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Fig. 2. Division of biogeography into the three spatio-temporal scales of Udvardy 
(modified after Udvardy, 1981, from Louren^o, 1996a,b), 

the North Atlantic during Jurassic times isolating the two lineages on 
either side of that ocean. Subsequently, the decoupling of the North 
American and South American plates (Rosen, 1976) may have isolated 
North and South American lineages (Francke and Soleglad, 1981). 

The distribution of the genus Opisthacanthus. The pres¬ 
ence of Opisthacanthus Peters in both the Afrotropical and Neotropical 
realms was also considered as an 'anomaly'. The patchy distribution of 
Op/sthacanthuswas finally clarified by Louren^o (I 985a), who presented 
the necessary evidence to suggest that this genus was typically 
Gondwanian, thus invalidating both Newlands' (1973) transatlantic raft¬ 
ing theory and Francke's (1974) reshuffle, and clearly suggesting that 
elements of this genus were already present in the African and Brazilian 
shields of Gondwanaland prior to the continental fragmentation that took 
place in the second half of the Cretaceous. 

A recent reanalysis of the Malagasy ischnurids confirmed this pat¬ 
tern (Louren^o, 2001 a). Opisthacanthus is considered as a genus with 
three subgenenc lineages distributed in the Neotropics and western 
Africa, southern and eastern Africa, and Madagascar, Moreover, the re¬ 
cent description of a new family of fossil scorpions from the Early Creta¬ 
ceous of Brazil, representing a protoelement to ischnurids, brings fur¬ 
ther evidence to this pattern (Carvalho and Lourengo, 2001). The dis¬ 
covery of Protoischnurus axetrodorum Carvalho and Lourengo 
(Protoischnuridae), in the Araripe Basin, within the Mesozoic interior 
basin of Brazil, suggests the association of extant ischnurids with lineages 
at least I 10 Myr old. This finding corrobates the conclusion according to 
what ischnurid lineages must have existed in the Cretaceous previously 
to the Gondwana break-up. 

Gondwanian patterns in primitive buthoids. Further evi¬ 
dence for this Gondwanian pattern of distribution has also been dem¬ 
onstrated for the genus Ananteris Thorell (Lourenqo, I 985b, 1993, 
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Figs. 4-6. 4, HeterorebograndPoco&(D\p\ocen\rvhe ); 5, turns dufoureius( Brulle) (luridae); 6, Hadnirushirsutus^Nood) (luridae). 


1997b), and more recently for several other buthoid groups of scorpi¬ 
ons from Madagascar, Africa and Asia (Lourengo, 1995, 1996c, 1998b, 

I 999a, 2000a,b). The following elements bring new evidence for 
Gondwaman patterns of distribution (Fig. 7): 

I The demonstration of a close relationship between the Neo¬ 
tropical/ Afrotropical genus Anantens (Fig. 8) and the genus Tityobuthus 
Pocock endemic to Madagascar (Fig. 9). 

2. The subsequent description of the genus Himalayotityobuthus 
Lourengo from the /Himalayas, also related to both Tityobuthus and 
Anantens. 

3. The redefinition of the relationships of the genus Lychasioides 
Vachon (Fig. 10) from western Africa equally related to Ananter/s. 

4. The discovery of two new genera, Microcharmus Lourengo and 
Neoprotobuthus Lourengo, with possible relations to genera such as 
Charmus Karsch from India and Sri Lanka. Finally, the recent descnption 
of several new buthoid fossil genera from Baltic amber (Lourengo and 
Weitschat, I 996, 2000, 2001) reveals close affinities between these 
Cenozoic elements and the genera listed above. This indicates the ex¬ 
istence of primitive buthoid elements since the Early Cenozoic and the 
Cretaceous which most certainly represented the dominant fauna in 
these periods. Today the remainder elements are confined to localized 
patchy areas. 

Origins and affinities of the Malagasy scorpion fauna. Con¬ 
tributions to the knowledge of the scorpion fauna of Madagascar began 
with descriptions of species by authors such as Gervais (1844), Pocock 
(1890, I 894), and Kraepelin (1896, 1901). Fage (1929) produced the 
first monographic study of the group, which was a comprehensive work 
for the period in which it was produced. 

The peculiarities of the fauna of Madagascar have attracted the at¬ 
tention of several authors who have attempted to reach biogeographic 
conclusions regarding their origins and affinities. However, since the clas¬ 
sical publications of Pocock (1894) and Kraepelin (1905), biogeography 
of the scorpions of Madagascar has proved to be a complex puzzle. As 
long as 1894, Pocock suggested that Madagascar had been isolated from 
Africa for a very long period of time. Subsequent contributors (Fage, 
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Fig. 7. Distribution of the genus Anantens in tropical America (I) and Africa (2), and the 
related species of Tityobuthus in Madagascar (3). 


1929; Millot, 1948; Paulien, 196 I; Legendre, 1972; Vachon, 1979) pro¬ 
posed interpretations of the origins and especially of the affinities of 
Madagascar's fauna which have been biased by two major factors: (I) 
lack of precise knowledge of the phylogeny of Madagascan scorpions in 
relation to those of Afnca and the Oriental region; and (2) overestima¬ 
tion of the extent of contemporary knowledge of Madagascar’s fauna. 
Fage (1929) stated: since scorpion species are of large size and have been 
collected in all the regions of the island, it is possible to estimate that we 
kno w all the populations of the island as well as their relative density and 
distnbution. Millot (1948) followed him by claiming: Scorpions are the 
best known Arachnid a ofMadagascar. Because oftheir large size they can 
easily be observed and collected. Therefore, most ofthe species of the great 
island are certainly identified at present. 

Even though between 1929 and 1969 only two new species were 
recorded and described from Madagascar (Fage, 1946; Vachon, 1969), 




Figs. 8-10. 8, A7antens/eae(Borelli) (Buthidae); 9, Tityobuthusbarom (Pocock) (Buthidae); 10, Lychasioides amietN achon (Buthidae). 


the scorpion fauna of the island is not yet really well known. In fact, as 
with most zoological groups, when more species are described and the 
group appears to be well known, further smaller species begin to be 
recorded and described, and the average body size of the group is re¬ 
duced (Fenchel, 1993; Blackburn and Gaston, 1994). The recent dis¬ 
covery and description of several new taxa in Madagascar (Lourengo, 
1995, 1996b, 1998b, 2000a,b) refer mostly to microscorpions whose 
existence had not previously been suspected. The discovery of small 
species depends upon the use of sophisticated methods of collecting 
which were not available at the time when Fage and Millot published 
their work (e.g. detection with Ultra-Violet light). 

In the following sections I will try to present a review of the origins 
and affinities of the scorpions of Madagascar by (I) modifying previously 
incorrect data on phytogeny, and (2) supporting new evidence by the 
introduction of new elements which reinforce the likehood of affinities 
with Africa, and of new affinities with Sri Lanka, India and the Himalayas. 

Possible origins of the Madagascar scorpion fauna. To 

provide explanations for the possible origins of the fauna of Madagascar, 
one should limit to the phylogenetic or palaeobiogeographic scale. In 
relation to Madagascar, the following biogeographic assumptions can be 
made: (I) the three major lineages of scorpions present today, i.e. 
buthoids, ischnurids, and heteroscorpionids, are derived from proto¬ 
elements that originated in Laurasia and Gondwanaland during Pangean 
times; (2) protobuthoids were the dominant fauna during Pangean times, 
and the present distribution of buthoid elements on all continental lands 
of the world is the result of a vicariant process resulting from the frag¬ 
mentation of Laurasia and Gondwanaland; (3) protoischnurids certainly 
evolved in Gondwanaland during Pangean times, the present distribu¬ 
tion of the Ischnuridae clearly suggests a typical Gondwanian lineage, 
which was recently supported by the discovery of the fossil family 
Palaeoischnuridae (Lourenqo, 1985a; Carvalho and Lourengo, 2001); 
and (4) the study of the scorpion fauna of Madagascar reveals several 
primitive lineages which show only patchy distributions in other conti¬ 
nental lands such as South America, Africa, and India. These primitive 


lineages suggest a tong period of isolation between Madagascar and other 
landmasses, following the fragmentation of Gondwanaland and conti¬ 
nental drift (Storey eta/., 1995). 

Affinities of the Madagascar scorpion fauna. African af¬ 
finities: Affinities with African scorpions have been accepted by many 
authors (Fage, 1929; Millot, l948;Vachon, 1979), and the present con¬ 
figuration of the fauna seems to indicate significant affinities with Africa. 
Some examples can be discussed: 

1. Grosphus, the Madagascan genus most rich in species, and Neo- 
grosphus, a genus which probably evolved more recently from Grosphus, 
show affinities with the African genus Uroplectes. These three genera 
share very remarkable sexual dimorphism of the pectines (Fage, 1929). 

2. A more discrete genus Pseud'ouropiectes also shows affinities with 
the genus Uroplectes, however, its morphology suggests a more primi¬ 
tive lineagewhencompared, with both Uroplectesaod Grosphus. These 
two genera evidently evolved later. Pseudourop/ectes corresponds to 
primitive lineages, still present in Madagascar, which have vanished in 
other regions of the world. 

3. The genus Tityobuthus, poorly defined phylogenetically until re¬ 
cently, is now better known due to the discovery of several new species 
(Lourengo, 2000b). Affinities are suggested with the Gondwanian ge¬ 
nus Anantens , distributed in Central and South America and in west 
Africa, and with endemic genera such as Himatayotityobuthus and 
Lychasioides from Himalaya and West Africa, respective. 

4. The genus Opisthacanthus is the most typical Gondwanian line¬ 
age observed today. Its present distribution ranges from Madagascar 
through Africa to South America with one population in the Island of 
Hispaniola in the Caribbean and another in the island of Cocos in the 
Pacific. The centre of origin of this genus is probably in South Africa 
(Lourengo, 1985a). Opisthacanthus may also presents some affinities 
with the recently described genus PalaeocheloctonusLouceocp, until now 
endemicto Madagascar. The discovery of the genus Paleochetoctonus \r\ 
the southwest region of Madagascar (Louren^o, 1996c), reinforces the 
claim for affinities with African scorpions. This genus is associated with 
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others African ischnurids, but represents a more primitive lineage, which 
probably survived in Madagascar after the separation with Africa. 

Oriental affinities: With the discovery of the new family Microchar- 
midae, with two new genera Microcharmus and Neoprotobuthus^ north¬ 
eastern Madagascar, suggested affinities with the genus Charmusoi India 
and Sri Lanka. These possible affinities, however, require furthermore 
precised analysis possibly with the help of molecular tools. Both 
Microcharmus and Neoprotobuthus represent primitive lineages whose 
characteristics show that they are among the less evolved extant buthoid 
scorpions. The two genera show also affinities with groups descnbed from 
Baltic amber and dated of 55 My (Louren^o and Weitschat, 1996, 2000, 
2001). No other evidence is at present available to indicate affinities be¬ 
tween Madagascar and the Indo-Malayan region, and no evidence is avail¬ 
able to suggest affinities between Madagascar and the Australian region. 

Some particular cases: The phylogenetic and biogeographical posi¬ 
tion of some of the scorpions of Madagascar and the islands of the In¬ 
dian Ocean are a complex puzzle; 

1. The family Heteroscorpiomdae, with one genus, Heteroscorpion 
Birula, and two species, is endemic to the Oriental rain forests of Mada¬ 
gascar; affinities have been suggested with the South African genus 
Hadogenes. However, some possible common characteristics are cer¬ 
tainly due to convergence. The genus Heteroscorpion represents a very 
old lineage, much older than Hadogenes<y.ourer\qo, 1996c, 1999b). 

2. The genus ChiromachusPocock, another monotypic genus, is only 
known from the Seychelles and Mauritius. Its absence from Madagascar is 
difficult to explain. Some affinities can be seen between this genus and the 
genus Chiromachetesof India. The main event which determined the origi¬ 
nal biogeographical pattern of the scorpion fauna of Madagascar, on the 
palaeogeographic scale, was the fragmentation of Gondwanaland and 
subsequent continental drift. Difficulties in explaining the patchy distribu¬ 
tion of the genera Heteroscorpion and Chiromachuspointnot only to the 
great geological age of most groups, but also to the relict biogeographical 
patterns which they exhibit today. 

Caps in the scorpion fauna of Madagascar: As pointed out by Paulian 
(1952), the fauna of Madagascar has not only to be seen in connection 
with its remarkable originality, but also in respect to the gaps it presents. 
If two of the major lineages represented in Africa and in the Indo-Ma¬ 
layan region, i.e. the families Buthidae and Ischnuridae, are also present 
in Madagascar, others are not. Two major gaps can be observed in Mada¬ 
gascar: (I) the family Scorpionidae which is present in Africa and in the 
Indo-Malayan region, and (2) the family Chaerilidae which occurs in the 
Indo-Malayan region. 

As long ago as 1894, Pocock stated that the apparent absence from 
Madagascar of large African genera of Scorpionidae was significant, and he 
concluded that this indicated that this family had made its way to Central 
and South Africa when the separation of Madagascar and Africa had been 
concluded. In fact, the Scorpionidae represent a more recent lineage than 
do either the Buthidae or the Ischnuridae. They probably evolved in some 
part of what is today North Africa, and later colonized the south and east 
(via Middle East), displacing the Ischnuridae to the south. This is implied by 
the biogeographic patterns observed. By the time they had colonized 
most of Africa, the separation of Madagascar had already taken place so 
they were unable to reach it (see also Hewitt, 1923). 

With regard to the family Chaerilidae, Lamoral (1980) proposed a 
possible explanation of its present pattern of distribution. According to 
this author, the protoelements of the Chaeriloidae evolved in Laurasia, 
and the restriction of the Chaerilidae to the Oriental region suggests 
that they are a relict of an eastern Laurasian element that moved in after 
the conjunction with India. For this reason it seems logical to assume 
that the family Chaerilidae does not exist in Madagascar. 

Diversity and endemism of the Madagascar scorpion 
fauna. Subsequent to the biogeographic approach discussed before, it 
may be useful to consider the diversity and endemicity of the scorpion 
fauna of Madagascar. When compared with other well studied regions of 


the world which have approximately the same surface area or are smaller, 
Madagascar appears to possess yet a not so rich scorpion fauna. The total 
number of native species (41) is moderate when compared with Baja 
California (61), or with countries with a much smaller surface area, such 
as Ecuador (36). The number offamilies (4) is low; but other regions such 
as Imeri in the Brazilian/Venezuelan Amazonia, or Imataca in Guayana, 
which are typical centers of endemicity, also contain only a small number 
of families. The total number of genera in Madagascar, however, seems 
significantly greater (12) when compared with that of Ecuador (8), or even 
of Baja California (II). Moreover, the inventory of species in Baja Califor¬ 
nia and Ecuador is more complete than it is in Madagascar. Therefore, it 
seems probable that many new species and possibly new genera will be 
discovered and described from Madagascar in the future. One of the par- 
ticulanties of the scorpion fauna of Madagascar is the presence of many 
genencal lineages which apparently are not very rich in species (Table I). 

As far as endemicity is concerned, the picture is quite different. Mada¬ 
gascar appears to be a region of the world which possesses one of the 
highest (if not the highest) level of endemic species of scorpions (and of 
other taxa also; see Paulian, 1952). Of the 41 native species of scorpi¬ 
ons, all are endemic to Madagascar. Ten genera out of 10 are also en¬ 
demic to Madagascar (100.0%). The following characteristics of the scor¬ 
pion fauna of Madagascar can be suggested: 

1. The majority of taxa found in Madagascar correspond to primi¬ 
tive or archaic lineages which no longer exist in most other regions of 
the world. 

2. Most genera appear to be poor in species, however, it is reason¬ 
able to expect the future discovery of several new species in some gen¬ 
era of micro-scorpions such as Tityobuthus, Neoprotobuthus. 
Microcharmus, and Pseudouroptectes. 

3. The number of recorded species s moderate, and the faunistic 
inventories which have been carried out so far are largely incomplete. 

4. The total number of genera is significant, even when compared 
with other well-studied regions of the world. 

5. The most remarkable characteristic of the scorpion fauna of Mada¬ 
gascar is the impressive level of endemicity, both in species and in gen¬ 
era. This supports the hypothesis ofthe very early isolation of the island 
from other land masses. 

In conclusion, it is suggested that the main event responsible for 
determining the biogeographic patterns of scorpions on a palaeogeogr¬ 
aphic scale, has been the fragmentation of Pangea and subsequent conti¬ 
nental drift. The difficulties in explaining the significant discontinuous distri¬ 
bution of the iurids and diplocentrids, but also of some groups of isch¬ 
nurids and buthoids point not only to the great geological age of most 
families and genera, but also to the relict faunas and biogeographic pat¬ 
terns which they exhibit today. In the next section I will attempt to explain 
regional patterns as complementary to the palaeobiogeographic scale. 


Table I. Comparative values of diversity and endemism observed in the Malagasy 


scorpion fauna and in 

other regions 

of the world. 



Families 

Genera 

Species 

Endemic 

% endemics 





species 


Madagascar 

4 

12 

41 

41 

100,0 

Baja California 

5 

II 

61 

46 

75,4 

Brazi 

4 

16 

89 

62 

69,7 

Colombia 

4 

9 

49 

39 

79,6 

Ecuador 

5 

8 

36 

24 

66,7 

Guyana 

3 

10 

34 

23 

76,5 

Paraguay 

2 

6 

2 

2 

17,0 
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Millenial scale: Pleistocene biogeography 


Since the development of the earth's crust until the Pleistocene sev¬ 
eral events took place, many of which were related to the continuous 
continental drift. Without citing an exhaustive list, the following can be 
mentioned: mountain building, differential erosion, epicontinental seas, 
climatic-vegetational fluctuations, changes of world sea level and the for¬ 
mation of major river systems. All these events took place during the 
Cenozoic over a period of 60 m.y., and have influenced the present 
biogeographic patterns of scorpions. In this section I will make special 
reference to one of these events, climatic-vegetational fluctuation, which 
played a major role since the late Cenozoic and which has had a major 
impact during Pleistocene times. For more details of the consequences 
of the other events, refer to Haffer (1981). 

For many years, books and papers about the tropical regions, and in 
particular about Amazonia, have stated that the biogeographic and diversity 
patterns observed in these regions could be explained by the long stability of 
tropical forests over millions of years (Federov, 1966; Ftichards, 1969). Sub¬ 
sequent geological, paleoclimatological, and palynological evidence, espe¬ 
cially in Amazonia (Prance, 1982b), has demonstrated that this presumed 
stability was a fallacy. In fact, although the temperatures in tropical lowlands 
remained ‘tropical’ during glacial penods (3-5°C lower than today), the for¬ 
est broke into isolated remnants during cool dry penods (glacial phases). 
The remnants of forest expanded and coalesced during warm humid peri¬ 
ods (interglacial phases). Conversely, nonforest vegetation expanded dur¬ 
ing glacials and retreated during interglacial phases. Geoscience data have 
been insufficient to indicate the precise areas of changing forests and non¬ 
forests and, in particular, the areas in which forests remained during arid 
phases, presumably serving as refugia for animal and plant populations. 
Biogeographic studies of Neotropical plants and animals indicate several 
centers of endemism separated by zones of overlap and interbreeding (see 
Prance, 1982b). More recent studies on the biogeographic patterns of Ama¬ 
zonian scorpions (Louren^o, 1986a, 1987, 1996a) led to the definition of 
several endemic centers, which are correlated with the results of Prance 
(1982a) on woody plants and Haffer (1969) on birds. 

The following biogeographic patterns observed in Neotropical scorpi¬ 
ons clearly suggest direct correlations with climatic-vegetational fluctua¬ 
tions during the Pleistocene. 

Polymorphic species in Amazonia. Tityusgasci Lourenqo 
and Tsilvestris Pocock have distributions ranging from French Guiana to 
Peru and Ecuador (Fig. I I). Analysis of the variability of patterns of pig¬ 
mentation and morphometric values in both species indicates a gradual 
geographic dine along a transect for T.gasci. This species was defined as a 
clinally polymorphic species, whereas considerable variation which was 
not well correlated geographically was observed for Tsilvestristyouren^o, 

1988b, 1994). This type of pattern was first encountered by botanists, 
and species showing it are termed 'ochlospecies' (Prance, 1982a). Ac¬ 
cording to Prance (1982a), ochlospecies are common in many large plant 
genera (> 100 species); Tityus has about 130 species. Prance suggests 
that during the dry periods of the paleoclimatic episodes when the forest 
was reduced to small patches, widespread species became fragmented 
into several isolated allopatric populations. These isolated populations of 
ecologically adaptable species (which is the case with some Tityus spp.) 
rapidly recolonized the reestablished forest during wet episodes. Previ¬ 
ously isolated populations thereby became contiguous. Temporary re¬ 
productive isolation did not produce genetic barriers (at least for woody- 
plant and scorpions) and only minor morphological differences evolved. 
Where species reunited the variation was no longer correlated geographi¬ 
cally. 

Disjunct distributions of scorpion taxa in savannas and 
rainforests. Examples of genera presenting a discontinuous distribu¬ 
tion are provided by scorpions which are exclusively adapted to savannas 
(Rhopaiurus spp.) or to rainforests ( Broteochactas spp.). Rhopaiurus 



amazonicus Lourengo is endemic to an enclave of savanna inside the 
Amazonian rainforest, whereas Broteochactas brejo Lourengo is found 
only in a forested island inside arid formations of northeastern Brazil. 
These isolated endemic populations provide good evidence for the hy¬ 
pothesis of past connections between the savannas of central Brazil and 
present enclaves in Amazonia and Guayana, During past dry penods 
the savanna formations probably coalesced. The presence of enclaves 
of forest (brejos) inside arid formations suggests past connections be¬ 
tween Amazonia and the Atlantic forest of Brazil. This hypothesis is sup¬ 
ported by the biogeographical pattern in Amazonia presented by scor¬ 
pions of the genus Broteochactas and by the Chactidae in general. 


Secular scale: Ecological biogeography 


The analysis of ecological factors in the explanation of biogeographic 
patterns of scorpions have been biased for two major reasons: (I) there 
has been an almost total lack of knowledge of life history strategies until 
about I 5 years ago, knowledge which, until the late 1980s, was almost 
the only preoccupation of ecologists; and (2) a generalized opinion, even 
among modem biologists, according to which scorpions are ecologically 
plastic organisms capable of withstanding radical changes in environmen¬ 
tal conditions, and therefore of being very good colonizers. This second 
assumption is a fallacy. With our growing knowledge of scorpion life his¬ 
tory strategies it can be seen that many if not most scorpions are un¬ 
doubtedly equilibrium species (Pianka, 1970, 1988; Polis, 1990; Lourengo, 

1991 a), which tend to inhabit stable and predictable natural environments, 
produce single egg clutches, do not store sperm, have long life-spans, 
present low population densities, have a very low r , show weak mobil¬ 
ity, and are highly endemic, often known from a single locality. 

Therefore, scorpions are animals with very specific requirements as 
habitat, micro-habitat and environmental conditions, and exhibit localized 
and predictable ecological and biogeographic patterns. For instance, all 
known species of the genus Rhopaiurus are found exclusively in open veg¬ 
etation formations. Other species may be adaptated solely to specific 
microhabitats such as termite mounds (e.g. Opisthacanthus cayaporum 
Veiiard, Tityus iascioiatus Pessoa) or burrows (several Bothriuridae). 

The extreme specificity of microhabitat and habitat required by cer¬ 
tain species may be associated with ecosystems that have been stable for 
thousands or even millions of years. This stability has preserved these 
scorpions from unfavorable conditions, so they have evolved pnmarily in 
terms of their biotic interactions, and their life-histories have evolved only 
qualitative traits. Even in unfavorable and unpredictable environments, 
such as deserts, burrowing represents a qualitative trait of equilibrium spe¬ 
cies, since burrows act as a very efficient shelters from the hot and arid 
environment (Polis and Farley, 1979, 1980; Cloudsley-Thompson, 1991). 
In contrast, some scorpions are opportunistic species, such as certain mem¬ 
bers of the genera Centruroides, Tityus, and isometrus. These exhibit marked 
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ecological plasticity and are readily capable of invading disturbed environ¬ 
ments. They produce multiple clutches from a single insemination, have 
elaborate sperm storage capabilities (Kovoor eta!., 1987), short embry¬ 
onic development, short life spans, high population densities, rapid mobil¬ 
ity, and are widely distributed. These opportunistic species are of little use 
for establishing biogeographic patterns, although fortunately theycan readily 
be identified and disregarded. 

Opportunistic species evolve mainly in disturbed and unpredictable en¬ 
vironments which are the result of natural (e.g. volcanic activity) or anthropic 
action. Long known examples include the presence of a population of the 
neotropical species Centruroides gracilis (Latreille) in the Canary islands 
(Kraepelin, 1905; Lourenqo, 1991a) and the worldwide distribution of the 
Indo-Malayan scorpion Isometrus maculatus(DeGeer) which has been trans¬ 
ported by human agency during the last four centuries and is today present 
in almost all tropical coastal regions. Some elements have even been found 
at a distance of 3000 km upstream of the delta of the River Amazon 
(Lourenqo, 1991 a). The phenomenon of the replacement of species is 
well illustrated in several islands of the Caribbean, where natural volcanic 
activity and human impact are important. In this region, many endemic 
populations of equilibnum species are regressing or have disappeared, to 
be replaced by opportunistic species of the genus CentruroideswhcU now 
occupy most of the islands (Lourenqo, 1992). 

In continental regions, opportunistic species can rapidly occupy habi¬ 
tats disturbed by human activities, where the original native species have 
been selected against, thus leaving their ecological niches vacant. This 
kind of situation can be observed in Brazil and Mexico where very dense 
populations of species as Tityus serru/atus Lutz and Mello and Centru¬ 
roides suffusus Pocock, respectively, occupy large geographic areas. When 
this phenomen of secondary succession is associated with noxious, op¬ 
portunistic species, public health problems can arise (Lourengo and 
Cuellar, 1995; Lourengo and Cloudsley-Thompson, 1996). Some ex¬ 
amples can illustrate this secular scale or ecological biogeography. 

Destruction of natural environments and rapid coloniza¬ 
tion by opportunistic species. For many years, biologists in the tropics 
have alerted the scientific community and conservation planners about the 
alarming rate of destruction of natural environments and, in particular, of rain¬ 
forests (Prance, 1977; Prance and Campbell, 1988). In some cases, destruc¬ 
tion is taking place so fast that many species will vanish before they have even 
been descn bed. An example is pro vided by the Brazilian Atlantic coastal forest, 
the fate of which is a biological tragedy (Mori eta/., 1981). This forest once 
occupied 1000.000 km 2 , extending in a strip, ranging from a few to 160 km in 
width, from the north tothe south coast of Brazil. F-leavy human exploitation 
has reduced this forest to a few small remnants and between 66 to 93% of 
the onginal forest has been destroyed (Mon eta/., 1981). 

In every case, the destruction of such complex ecosystems, which 
contain an extremely high diversity of species living in dynamic equilib¬ 
rium, results in considerable reduction in the number of equilibrium spe¬ 
cies present and, in many cases, to their extinction. The modified areas, 
now in a disclimax situation, exhibit many open ecological niches vacated 
by equilibrium species that have regressed or disappeared. The new situ¬ 
ation is advantageous to opportunistic species already present. These are 
able rapidly to colonize all the vacant niches and show a tremendous 
increase in their population densities. 

Selection of opportunistic populations of scorpions by 
human activities. Let us suppose a primary zone of distribution fora 
given population of scorpions. Inside this zone the species can be found 
under one or other of the following conditions: 

I. No other species is present in the area. This rare case can be seen in 
certain biologically depauperate environments in which the prey potential is 
weak. In most cases it is an unstable and unpredictable environment in con¬ 
sequence of natural phenomena. Most abiotic conditions have excluded 
the equilibnum species, which are not ecologically plastic, and the sole re¬ 
maining species is opportunistic(Pianka, 1988; Polis, 1990; Lourenqo, 1991a). 


2. The species shares its primary distribution area with one or more 
other species. Many examples of 3 to 10 sympatric species are known 
from natural savanna and rain forest environments. The record being 
I 3 species for a single locality in Baja California (Polis, 1990). In the 
primary area of distribution, these sympatric species do not actually live 
or forage together. In fact, they belong in general to different families 
and genera and, when they do belong to the same genus, they are 
quite distant phylogenetically (Lourenqo, 1994), Their ecology, and the 
trophic levels they occupy, do not therefore overlap. If such territorial 
exclusion is not well observed in a spatial sense, it exists nevertheless 
through a different chronology of the rhythms of most functions of the 
different species (Hadley and Williams, 1968). 

Let us now suppose that a human process of colonization begins in 
a given primary area where several species of scorpions are present. 
Colonization can be very rapid, and the processes of destruction of the 
primary environment carried out in only a few centuries or even a few 
decades. This is the situation observed r Brazil and Mexico. Wth modi- 
ficationstothe primary area, environmental conditions become less and 
less sufficient to achieve the ecological requirements of the equilibrium 
species. Their populations therefore begin a process of regression until, 
in some cases they disappear. This has already taken place in the Carib¬ 
bean area where the island ecosystem is particularly fragile. Several spe¬ 
cies of the Brazilian coastal Atlantic forest and the oriental Amazonia 
may, likewise have been eliminated. 

Selection against equilibrium species which are incapable of 
readaptation to new environmental conditions, and the encouragement 
of opportunistic species acts both on species possessing very toxic 
venoms and those possessing innocuous venoms. In the first case, the 
phenomen is observed by most people, since the species are noxious 
to human beings, as in the case of some Centruroides species in Mexico 
(e.g. Centruroides suffususPocock, the famous Durango scorpion), Tityus 
serru/atus Lutz and Mello in Brazil, and Androctonus australis (Linnaeus) 
in North Africa. In the second case, however, the phenomenon has 
been observed only by specialists interested in the study of scorpions in 
general. Examples include innocuous Buthid scorpions, such as Isometrus 
macu/atus (de Geer), which lives in most tropical coastal zones of the 
world, and bothriurid scorpions, such as Bothriurus bonariensis(Koch). 
This species inhabits urban areas in meridional South America, being 
common in the subways of Buenos Aires, Argentina. These two species 
do not present any problem to human beings. 

In the following section a precise example concerning the possible 
history ofthe evolution of Tityus serru/atus, a dangerous species in South 
America, is presented. 

Geographical expansion of Tityus serru/atus in histori¬ 
cal times. In recent years, the geographic range of the Brazilian scor¬ 
pion Tityus serru/atus has increased considerably. This species poses an 
exceptional health problem in Brazil, due to its rapid expansion in urban 
areas, its rapid proliferation and great toxicity (Fig. 12). Scorpionism is 
well known in Brazil, and has been documented there since the end of 
the 19th century. The first comprehensive study of the phenomenon 
was that of Maurano (1915), whose work, however, dealt primarily with 
Tityus bahiensis(Per\>/), the second most toxic species in South America. 
This species was originally described from Brazil. 

Before the publication of Maurano's work not much had appeared in 
the literature about scorpion problems in Brazil. This is curious. First, be¬ 
cause of the enormous health problem caused by scorpions there today. 
Secondly because, although in Mexico scorpionism is also a very severe 
health problem, it has been cited regularly in the literature since the 16th 
century (Cardenas, 1591). More recent citatbns include Clavigero (1780) 
and Duges( 1884). Moreover, the scientific and medical aspectsofthe prob¬ 
lem have been the subject of detailed studies since the beginning of the 
century (Jackson, 1910; Baerg, 1929; Mazzoti and Bravo-Becherelle, 1964). 

The fact that Maurano’s work dealt only with Tityus bahiensis, and 
also that antivenom serum has been produced from this species since 
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Figs. 12-14. Patterns of distribution of Tityus stigmurus and T serrulatus in Brazil. 12, Present known geographical distribution. In black, the contact zone between the two 
populations; 13, estimated geographical distribution n 1920/1930; 14, suggested geographical distribution h 1700. 


1915, can probably be explained by the fact that Tityus serrulatus was, 
only described in 1922. However, one important question can be ad¬ 
dressed: how is it that such a common species as Tserru/atus, well known 
since the 1920s, had not been observed previously and was described 
rather later than other common species? According to Magalhaes (1953), 
his laboratory in Minas Gerais received 600.000 specimens between 
1922 and 1952). 

Although the main preoccupation with Tserru/atus since its descrip¬ 
tion has been with its medical importance, another point remains enig¬ 
matic: the absence of males from all known populations. The question 
was answered by Matthiesen (1962), who first demonstrated that this 
species reproduces by parthenogenesis. The phenomenon was later 
demonstrated in afew other species of scorpions (Lourengo and Cuellar, 

1994), but remains rare. Tityus serrulatus is usually considered to be an 
obligate parthenogenetic species, since bisexual populations have not 
so far been detected. Moreover, the absence of related bisexual indi¬ 
viduals within its present geographic distribution suggests that the gen¬ 
erating species was either eliminated after giving rise to the partheno¬ 
genesis, or that T serrulatus evolved elsewhere, and has since occupied 
an extensive region from which its bisexual progenitors were absent 
(Louren^o and Cuellar, 1995; Lourengo eta /., 2000). Lourengo (1981) 
suggested that T serrulatus is closely related to T stigmurus (Thorell) a 
bisexual species with a present distribution further to the north (Fig. I 3) 
than that of T. serrulatus. Several other authors however, have refused 
categorically to recognize the existence of a past southern distribution 
of T. stigmurus covering the present geographic range of T serrulatus 
(Pessoa, 1935; Mello-Leitao, 1939; Eickstedt, 1983). Others affirm that, 
before 1920, Ttyus stigmuruswas a common species in the central and 
southern regions of Brazil in the States of Minas Gerais, Sao Paulo and 
Goias (Mello-Campos, 1924; Vellard, 1932). In recent studies, the au¬ 
thor has been able to check Vellard notes and some of the matenal that 
he collected in the late 1920s, thereby confirming the validity of his re¬ 
sults. Ttyus stigmurus was undoubtedly a common species in the State 
of Minas Gerais and south of Goias, at least until the 19th century (Fig. 

14). Ttyus stigmurus was originally described from the state of 
Pernambuco, in northeast of Brazil. This, however, is due to the fact 
that this regions had been prospected earlier in Brazilian history. I now 
suggest the following: 

1. Ttyus stigmurus is a related bisexual species which generates the 
parthenogenetic species Ttyus serrulatus (Lourenqo and Cuellar, 1995). 

2. In the recent past (about 300 years ago), the distribution of Ttyus 
stigmurus ranged from Minas Gerais to the northeastern states of Brazil. 
The date at which this parthenogenetic species appeared denovo is dif¬ 


ficult to establish. However, if Ttyus serrulatus was already present in 
Minas Gerais before the beginning of the I 8th century, its presence was 
extremely inconspicuous (Fig. I 5). At the beginning of the 18th century, 
an important development was developed by the Portuguese (specially 
in their search for gold) with the foundation of towns such as Curral d'EI 
Rei and Vila Rica de Ouro Preto (Leloup, 1970). Previously metaclimax 
environments suffered human impact, turning them into a disclimax situ¬ 
ation. This favoured the previously discrete parthenogenetic population 
of Ttyus serrulatus, a much more opportunistic species than T. stigmurus, 
and 'encouraged't to explore the newly created disclimax habitat. The 
expansion of human colonization toward the west and north resulted in 
a significant regression of the original bisexual population of Ttyus 
stigmurus, which was gradually replaced by a population of Tserrulatus. 
This latter species usually colonizes urban areas (cities and tows), and 
can easily be transported by human agency from old to new cities. Brasilia, 
for instance, has been invaded and was colonized by Tserrulatus\n less 
than 15 years (Lourengo et ai, 1994). In the present state of knowl¬ 
edge, phylogenetic work at the molecular level would naturally be of 
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great value for defining better the precise genetic relationship between 
T serrulatus and T stigmurus. 


Applied biogeography and conservation 


Tropical South America and Madagascar are among the most bio¬ 
logically diverse regions on earth (Wilson 1988; Lourengo, I996d; 
Goodman and Patterson, 1997). To understand such diversity, biogeogr¬ 
aphic patterns for several groups of plants and animals have been analyzed 
(Vachon, 1953; Paulian, 1961; Prance 1982b, Gentry 1990; Lourengo, 

1996d; Goodman and Patterson, 1997; Ganzhorn etai, 1997). Although 
these patterns vary somewhat, certain regions exhibit especially high en¬ 
demism (i.e. a large number of species native to a localized region). In 
Tropical South America, many of these endemic centers are found in 
Amazonia, Guiana and in the tropical Andes, this last region being consid¬ 
ered by many authors as the epicenter' of global biodiversity (Gentry, 

1992). In Madagascar, one region with a high level of local endemism is in 
the northern portion of the island, while other endemic centers occur in 
the southeast and southwest or in the Central Highlands. The northern 
region has, however, been considered by several authors, and particu¬ 
larly in the case of scorpions, to be the epicenter of diversity in Madagas¬ 
car (Lourengo 1996c). Nevertheless, known results may yet be biased by 
the fact that the northern region may also be the most investigated, Biolo¬ 
gists now seek a rational basis on which to decide which centers, both of 
diversity and of endemism, should receive the highest priority for conser¬ 
vation (Prance 1990; Ganzhorn eta/., 1997). 

Such a choice needs, a prion, a basic knowledge of most of the 
elements of the taxon on which it is based, at least for the region in 
which the study has been conducted. Systematics as well as historical 
and ecological factors need be considered. For this reason, most re¬ 
search on tropical evolutionary biogeography, both in Tropical South 
America and Madagascar and in other areas of the world, is largely based 
on a limited number of taxa, primarily of vertebrates and woody-plants. 
Only recently, has it been possible to assemble much relevant data on 
the patterns of geographical distribution, differentiation, and life history 
of Neotropical and Malagasy scorpions (Lourengo, 199 I a,b, 1996c; 
Lourengo and Cloudsley-Thompson 1998). In this respect, Malagasy 
scorpions are still relatively poorly known compared the Neotropics 
(Lourengo 1991 a.b, 1994). 

In this section I try to illustrate how studies on the biogeography of 
scorpion populations have contributed to the emerging consensus for 
preservation of South American and Madagascan tropical biomes. A 
correct biogeographical view of any region, specially at the continental 
or sub-continental scales, requires a precise knowledge of its 
morphoclimatical subdivisions, i.e. the subregions where specific condi¬ 
tions of climat and soil can be defined, having as consequence a particu¬ 
lar type of vegetation. 

Tropical South America. The heterogeneity of tropical South 
American vegetation can be described by major type formations, based 
mainly on physiognomic and ecological conditions of climate and soil as 
discussed by Erten (1974) and Ab'Saber (1977b). Three major vegetation 
formations are recognized: (I) rainforest or wet forest (e.g., the Amazon 
region, Guianan forest, Pacific Colombian-Ecuadonan forest, Atlantic Brazil¬ 
ian forest), where yearly rainfall varies from 1500 mm to 4000 mm as in 
Amazonia and Guayana, nsingto 9000 mm in the Pacific Colombian-Ecua¬ 
donan forest; (2) open vegetation (e.g. dry formations as in Chaco and Bra¬ 
zilian northeastern Caatinga, where the yearly average rainfalls of 300-1000 
mm with 7-10 months of strong dry season. Non-xerophitic formations as 
in Central Brazil Cerrados, Gran Sabana and Llanos, where the average 
temperature is 20-26° C, with a few frosts n winter occuring at the south¬ 
ern edge, and with a average yearly rainfall of 750-2000 mm with a moder¬ 
ately strong dry season of 4-5 months; and (3) transition regions (e.g., Chaco/ 
Amazon and Cerrados/Amazon), where intermediate climatic condition can 


be observed (see Eiten, 1974 for details). These major types of vegetation 
are not uniform and several gradients can occur within each. In fact, the very 
important diversity observed in Tropical South America, can be explained, 
in a large proportion, by this very important heterogeneity. 

Madagascar. The types of vegetation in Madagascar are defined 
in a more regional basis when compared to those in Tropical South 
America. Naturally this is largely due to the differences in the total sur¬ 
faces of these two considered regions. The classification given below is 
largely based on the paper and maps of Du Puy and Moat (1996). 

Evergreen formations (East and Center) 

/. Coastal (= littoral) forest (eastern): A narrow band of sand and 
alluvium along the east coast supports coastal forest. Much of this forest 
has been removed, and the little of it that remains is under threat and is 
inadequately protected. These forests are of major interest particularly 
because they occur in the zone of contact between humid forests and 
dry forests (as in the region of Tolagnaro) or humid forests on sand and 
those on lateritic soils (throughout most areas of the eastern littoral zone). 

2. Evergreen, humid forest: Low altitude (0-800 m) and Evergreen, 
humid forest: mid-altitude (800- 1800m ^/These two habitat types con¬ 
tain the largest areas of remaining forest. The eastern evergreen forests 
occur mainly on the metamorphic and igneous basement rocks; they 
are rather uniform. 

3. The Sambirano: This area is not recognized by Du Puy and Moat 
(1996) as distinct from the system of evergreen, humid eastern forests: 
they regarded it simply as a center of localized endemicity. The region is 
included by them with the remainder of the evergreen forests. 

4. Montagne d'Ambre.'TUe area of Montagne d'Ambre is an area of 
recent volcanic eruption (Quaternary, less than 2 My), and this s re¬ 
flected in the low local endemicity of the area, 

5. Evergreen, humid forest: lower montane ( 7 800-2000 mj’This cat¬ 
egory of forest occurs mainly on the metamorphic and igneous base¬ 
ment rocks, and includes such sites as the Tsaratanana, Marojejy, 
Andringitra, and Andohahela Massifs and portions of the Central High¬ 
lands (e.g. the Ankaratra Massif). 

6. Montane (Philippa) scrubland(> !800m):THs restricted type of 
vegetation occurs at the upper reaches or summital zones of the areas 
mentioned in the previous category, although in some areas it is highly 
degraded due to human activities. 

7. Evergreen, sderoph/Hous (Uapaca) woodland (800-1800 m): 
Sclerophyllous woodlands dominated by Uapaca and Sarco/aena are an 
excellent example of a vegetation type which has mostly been replaced 
by artificial, fire-induced grassland. There are numerous remnants of this 
habitat type across the Central Highlands (e.g, Isalo and Itremo massifs). 

Deciduous formations (west and south) 

/. Coastal forest (western): This category is probably similar in char¬ 
acter to the western forests on unconsolidated sands (see below). 

2. Deciduous, seasonaliy dry, western forest (0-800 m): The most 
distinctive, and currently the most fully protected of these forests, are 
those on Mesozoic limestones, which also include the reserves of Ankarana 
and Analamerana, Namoroka and Bemaraha. Portions of these areas con¬ 
tain highly eroded and spectacular limestone ^arst and pinnacles known 
as 'tsingyThis makes access extremely limited and is an effective natural 
protection against over exploitation, burning and cattle grz 

3. Deciduous, dry, southern forest and scrubland (0-300 m/When 
divided according to underlying rock type, the divisions within the vegeta¬ 
tion of southern Madagascar correspond closely with those indicated on 
the vegetational cover map of Faramalala (Faramalala, 1995). The major 
divisions, such as that dividing the vegetation on the Tertiary limestones of 
the Mahafaly Plateau ('Foret Dense Seche') from the vegetation on 
unconsolidated sands ('Fourre Dense Sec') are immediately obvious, and 
the extent of each type of vegetation has been accurately mapped. 

4. Mangrove: Mangroves occur along the northern, western and 
southern coasts, with the largest areas occurring in the west, in the allu¬ 
vium of the deltas of large rivers such as the Betsiboka. 
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5. Marshland: Marshland is included here, because the habitat may 
be important for certain species in both zoological and botanical groups. 

Historical factors in biogeography. Some authors believe 
that biological diversity in tropical rainforests is high because these envi¬ 
ronments have been relatively stable for many millions of years (Federov, 
1966; Richards, 1969), however, ecological, paleoclimatic, and 
palynological data (Prance, 1982b, I 985) indicate that this 'stability' was 
interrupted by periods of climatic change during several dry/wet/dry 
episodes of the late Cenozoic Period, especially during the Pleistocene 
and Holocene. During the earlier Quaternary, temperate regions were 
glaciated; cooler, drier conditions prevailed in the tropical zones of to¬ 
day and reduced the rainforest to Savannas or dry-forests except in lo¬ 
calized regions where conditions of temperature and humidity allowed 
the forests to persist. In Tropical South America, this historical reduction 
of rainforests to patch refuges is supported by existing biogeographic 
patterns of distribution and differentiation of several taxa (Haffer, 1969; 
1974; Vanzolini and Williams, 1970; Prance, 1973, 1982a; Brown, 1979, 
1982, ), and by palynological and geomorphological evidence (Van der 
Hammen 1974, 1982; Ab'Saber, 1977a, 1982). Prance (1982a, 1985) 
postulates that the reduction of forest to small patches stimulated many 
changes in plant and animal populations in the refugia, ranging from ex¬ 
tinction to an increased rate of speciation. 

More recent evidence for the refuge theory comes from biogeogr¬ 
aphic studies of scorpions in Tropical South America (Lourenco, 1986a, 

1991 a,b, 1994). These investigations led to the postulation of about 25 
refugia or areas of high endemism. The number, size and location of 
these refuges correlate well with those described by Prance (1973, 

1982a) from his studies of woody-plant biogeography, and studies by 
Haffer (1969, 1974) and Brown (1979, 1982) on birds and butterflies, 
respectively, to identify regions of high endemism (Fig. 16). Together 
these studies provide the bases to identify and size of the most impor¬ 
tant centers of species diversity in South American tropical rainforests. 
Such information is critical for effective efforts to protect its greatest 
biodiversity (Fig. 17). 

In the case of Madagascar, these theories have received less atten¬ 
tion than elsewhere, as stated by Burney (1996, 1997): There has been 
an understandable tendency for biogeographers working in Madagascar to 
focus on historical factors operating on two quite different time scales. The 
island's isolation represents a profound influence on a scale of millions of 
years. Today, however, one sees everywhere in Madagascarthe consequences 
of factors that ha ve operated in a much more recent time frame. What of 
those events influencing the biogeography of Madagascar that function on 
intermediate temporal scales? Specifically, what roles have Quaternary cli¬ 
mate change and other prehuman ccotogcatvanation played in Madagas¬ 
car? Studies throughout the wodd have demonstrated the importance of 
glacial-interglacial climate cycles on scales of thousands to hundreds of 
thousands of years. 

Biogeographers have not discussed these factors much in the con¬ 
text of Madagascar because so little is known about their role there. 
Paieoeco/og .. Research has in recent years dispelled some mystenes re¬ 
garding Madagascar's past, only to reveal others. Thinking about Mada¬ 
gascar as a dynamic biotic phenomenon that may always be changing on 
several temporal scales can have profound impact on how we interpret the 
island'spaleobiogeography... what significance any observed trends of change 
might have for understanding the biogeographic patterns we observe today 
(Burney 1997). 

The present level of knowledge of the scorpion fauna of Madagas¬ 
car does not yet equal that of the South American or Neotropical fau¬ 
nas. However, considerable progress has been achieved in the past five 
years, and some preliminary patterns can be recognized. 

Ecological factors in biogeography. The Cenozoic refuge 
hypothesis accounts for much of the modem patterns of scorpion bio¬ 
geography in Tropical South America and Madagascar but ecological fac- 



Fig. 16. Some major centers of scorpion endemism in tropical South America. 



Fig. 17. Some major endemic areas with priority for preservation in E Guiana. The areas 
defined as having the high priority for conservation based on scorpion biodiversity are 
represented in black. The amow indicates the area of Saul with highest pnonty fa conser¬ 
vation in French Guiana. 
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tors must also affect their distribution, diversity and endemism (Endler, 
1982; Gentry, 1988, 1990; Lourengo, 1991 a, 1992). The population 
dynamics and life history strategies of tropical South American scorpions 
exhibit characteristics of 'equilibrium' species (e.g. relatively large adult 
size, small numbers of better endowed offspring with higher probability 
to survival) (Pianka, 1970; Polis and Farley, 1980), although some buthids 
exhibit life histories of opportunistic species (smaller size, larger num¬ 
bers of offspring). Thus, scorpions generally appear to be unlike most 
terrestrial invertebrates (most of which have opportunistic life histories) 
and should be considered among possible exceptions to Pianka s rule 
(1970; also Polis and Farley 1980 and Polis 1990). 

As equilibrium species, scorpions often exhibit stable and predict¬ 
able biogeographic patterns. Among buthid scorpions, some exceptions 
can be found where greater vagility and ability to adapt to new environ¬ 
ments favor dispersal. These are exceptions, however, many buthids in 
tropical South America and Madagascar show equilibrium species char¬ 
acteristics, with strict habitat and microhabitat dependence. These spe¬ 
cies characteristically produce a single clutch after each insemination, 
and their intrinsic rates of population growth (r m J and mobility are com¬ 
paratively low. These characteristics favor endemic distributions, and it 
common to find some species of tropical scorpions limited to a single 
site (Lourenco, 1991 a, b, 1994). Thus, specificity of habitat and micro¬ 
habitat conditions and the need for relatively stable and predictable en¬ 
vironments make scorpions good indicators of highly endemic regions 
and relatively undisturbed environments. 

Can scorpions be a useful tool in conservation programs? 

Although investigation on a worldwide basis of scorpion biogeography be¬ 
gan only recently in comparison with studies of other groups (Lourengo 
1996a), the data obtained have been remarkably consistent with the gen¬ 
eral pattern observed in other taxa. Tropical South American scorpions ex¬ 
hibit high percentages of endemism in major rainforest formations with very 
localized areas of distnbution (endemic centers). For instance, no common 
species of scorpion occurs in both the Amazon and Atlantic forests or the 
Amazon and Choco Pacific forests. Moreover only very few species are 
known to be common in the Amazon and Guiana regions (Lourengo, 

1991 a). Globally, the Atlantic forest exhibits a percentage of endemics of 
91.6%, and Guiana, 76.4%. More local areas exhibit also high percentages 
of endemics; Belem/Trombetas/Tapajos, 62,5%, Manaus, 55.6%, Imeri, 
92.8%, Neblina-Sao Gabriel, 100%, Napo/E-Peru-Acre, 71.4%, Choco, 
72.7%, Santa Marta, 75.5% (Lourenco, 2001 b). 

Like these, Malagasy scorpions exhibit a very high level of ende¬ 
mism within quite localized areas or endemic centers (Fig. I 8). For in¬ 
stance, with the exception of Grosphusmadagascariensis(themostcom- 
mon scorpion in the island), no species of scorpion occurs in both the 
northern and southern portions of the island. Moreover, no species is 
known from both the eastern and western coastal regions. Further¬ 
more, certain areas are of particular importance for their levels of 
endemics; These are: (I) in the north Sambirano, Lokobe at Nosy-Be, 
Marojejy, Anjanaharibe-Sud and the Ankarana; (2) in the southeast Tulear 
region; (3) in the southwest Forth Dauphin region, Andohahela; and (4) 
in the Central Highlands Ankaratra (Lourengo, 2000c). 

These findings suggest that scorpion can be useful to define prior¬ 
ity areas for conservation. Conservation recommendations were al¬ 
ready made in the Guiana region, in French Guianan rainforest, and 
also in the central area of the Tropical Andes based on the diversity 
and biogeography of scorpions, as well as other important groups of 
plants and animals. 

Comments. The natural habitats of Tropical South America and 
Madagascar are included in a large number of biomes. The biological 
diversity within these habitats is among the highest in the world, both for 
plants and animals. In recent years, studies of species diversity have evolved 
in parallel with the application of conservation programs. A basic under¬ 
standing of the biodiversity in the different biomes of these tropical areas is 


Fig. 18. Major areas of scorpion diversity and endemicity in Madagascar. 


now available. Since it is highly likely that only small portions of the re¬ 
maining biomes will be effectively protected, future studies should be di¬ 
rected towards the identification of those areas that present the highest 
d versity so that they can be selected for conservation. These studies should 
provide the data necessary for determining the location, size and number 
of conservation units (parks and reserves) to be designated, so that the 
biodiversity of Tropical South America and Madagascar can be, at least, 
partially preserved. In recent years, the patterns of distributions of several 
species of scorpions have been defined, and centers of endemism identi¬ 
fied. Scorpions appear to provide an important and useful tool in 
multidisciplinary programs directed toward the understanding of patterns 
of biodiversity and evolutionary biogeography. 


General conclusions 


Several factors make scorpions useful models for biogeographic or 
biodiversity studies, as suggested by Noss (I 990): (I) stable taxonomy, 
at least for some regions of the world; (2) life history strategies that are 
well understood; (3) the fact that individuals can readily be observed in 
the field with the use of UV light; and (4) biogeographical and endemic 
patterns that are well correlated with those of other taxa of animals and 
plants (see Lourengo, 1986a, 1987, 1996c, 2000c). Scorpion 
biogeographers, however, need to be more aware, in their interpreta¬ 
tions, of the distinction between the historical and the ecological factors 
responsible for the biogeographic patterns observed. 

In conclusion, the definition of biogeographic or biodiversity pat¬ 
terns is a matter for specialists. The number of experienced specialists is 
drastically decreasing in many countries mostly because of lack of inter¬ 
est from governmental and academic authorities. The time required for 
the adequate training of students in evolutionary biogeography is long - 
up to 10 or I 5 years. In consequence, this situation threatens to gener¬ 
ate important gaps in this discipline (Lourengo and Blanc, 1994). 
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L os cangrejos dulceacuicolas de la familia Tnchodactylidae (Cnjstacea: Deca- 
poda), endemicos de la region Neotropical, comprenden 15 generos 
(Rodriguez, 1992; Magalhaes and Turkay, 1996a-c; Morrone y Lopretto, 

1996, 1997, 2001; Sternberg, 1997, 1998). Sus especies son elemen- 
tos importantes de la carcinofauna dulceacuicola neotropical, y desde el 
punto de vista biogeografico jugarian un papel destacado para compren- 
der la evolucion biotica de la region (Morrone y Lopretto, 1994, 1995, 
2001). Aunque existen varias contribuciones sobre las relaciones 
filogeneticas de las Trichodactylidae (Rodriguez, 1992; Morrone y Lo¬ 
pretto, 1996; Sternberg, 1997), se carece de un analisis biogeografico 
historico basado en la informacion cladistica disponible. 

Recientemente, Morrone y Lopretto (2001) llevaron a cabo un 
analisis panbiogeografico del grupo. El objetivo de esta contribucion es 
presentar brevemente dicho analisis, discutiendo asimismo la relevan- 
cia de la homologia biogeografica primaria (Morrone, 2001). 

Las localidades de distribucion se obtuvieron de la literatura (Ro¬ 
driguez, 1992; Morrone y Lopretto, 1994; Magalhaes y Turkay, 1996b, 
c). Se excluyeron las especies sin datos precisos, El analisis panbiogeo¬ 
grafico consiste basicamente en representar las localidades de distribu¬ 
cion de los taxones en mapas, conectandolas mediante lineas denomi- 
nadas trazos individuals. Estos representan las coordenadas geografi- 
cas de los taxones y operacionalmente son lineas conectadas de acuer- 
do con el principio de distancia geografica minima. 

Cuando trazos individuals correspondientes a taxones diferen- 
tes se superponen, delimitan trazos generalizados, los cuales indi¬ 
can biotas ancestrales fragmentadas por eventos tectonicos y/o 
climaticos. Si dos o mas trazos generalizados se intersectan en un 
area, determinan un nodo, el cual indica que fragmentos bioticos y/ 
o geologicos ancestrales diferentes se interrelacionaron en espacio/ 
tiempo, constituyendo un areas compuesta. 

Para detalles de la metodologla panbiogeografica ver Morrone y 
Crisci (1995) y Craw etai (1999). En los mapas, sigo las convenciones 
graficas propuestas por Fortino y Morrone (1997). 


Trazos individuales 


Se delinearon los trazos individuales de las especies pertenecien- 
tes a los siguientes generos: Avotrichodacty/us(F igs. I -2), Mikrotricho- 
dactylus (Figs. 1-2), Trichodactylus (Figs, I, 3, 4), Valdivia (Figs. I, 4), 
Rodriguezia( Fig. 3), Moreirocarcinus {F\g. 4, 5), ZUchiopsis (Figs. 4, 5), 
Forsteria( Fig. 5), Sy/viocarcinus (Figs. 6, 10), Fredibcarcinus{ Fig. 6, 7, 
10), Dibcarcinus (Figs. 6, 7), Poppiana (F\gs. 7, 8, 10), Bottie/la (Fig. 8) 
y M'el'ocarcinus (Fig. 9). 

En general, se observa que la distribucion global de las Trichodac¬ 
tylidae es neotropical, con solo cuatro especies distribuidas en Mesoa- 
merica (Mexico y Panama). Asimismo, la distribucion de la mayor parte 
de las especies es relativamente restringida, con la excepcion de las 
especies Mikrotrkhodactylusbore/lianus{F\g. I), Valdiviaserrata(F\g. 2), V 
harttiiy Trichodactylus fluviatihs (F\g. 3), ZUchiopsis oronense(F<g. 5), Sy/vio- 
carcmus maldonadoensis (Fig. 6), Ditocarcinus caste/naui (Ftg. 7), D.pagei 
(Fig. 8), Sy/viocarcinus devillei(F\g. 9), S. p/ctus( Fig. 10) y Poppiana argen- 
timana (Fig. 10). 


Trazos generalizados 


La comparacion de los trazos individuales de las especies de 
Trichidacty lidae llevo a identificar cuatro trazos generalizados (Fig. I I). A 
pesar de su distribucion aislada, las especies mesoamericanas se unie- 
roncon las sudamericanas con base en sus relaciones filogeneticas. Los 
trazos generalizados basicamente coinciden con las cuatro subregiones 
reconocidas para la region Neotropical (Morrone, 1999, 2001 a,b): 

Trazo generalizado Caribeno. Desde el oeste de Colombia 
y norte de Venezuela al sur de Mexico: Avotrichodactylus constnctus, A. 
oaxensis, Rodriguezia menzabak, Melocarcinus meekei, Trichodactylus 
quinquedentatus, Forsteria venezue/ensis, Sytviocaranus piriformis, Poppiana 
dentata, Bottiella medemiy B. niceforei. 

Trazo generalizado Amazonico. Centro de Ecuador, este 
de Peru y centro de Brasil: Valdivia harttii, Moreirocarcinus chacei, M. 
emargnatus, ZUchiopsis cryptoda, Sytviocaranus devil lei, S. maldonadoensis, 
S. pictus, Trichodactylus erhardtii, T faxoni, D. truncatus, D. rotundicauda, 
Freditocarcinus apyratii, F. musmuschiae, F raddaiy Poppiana bulbifer. 

Trazo generalizado Chaqueno. Desde el este de Bolivia al 
noreste de la Argentina: Trichodactylus kens/eyi, Valdivia camerani, ZH- 
chiopsis co/lastinense, Sy/viocarcinus australis, Dilocarcinus castelnauiy Po¬ 
ppiana argentiniana. 

Trazo generalizado Paranaense. Sudeste de Brasil: Tricho¬ 
dactylus fluviatilis, T petropolitanusy Mikrotrichodactyluspanoplus. 


Nodos 


En las areas de superposicion de los trazos generalizados, se iden- 
tificaron tres nodos (Fig. I I): 

1. Sudoeste de Colombia (superposicion de los trazos Caribeno y 
Amazonico). 

2. Bolivia (superposicion de los trazos Amazonico y Chaqueno). 

3. Noreste de la Argentina (superposicion de los trazos Chaqueno 
y Paranaense). 

La existencia de areas de superposicion entre las subregiones (nodos) 
destaca las relaciones complejas que existen en la region Neotropical 
(Morrone, 2001 a). 


Homologia biogeografica primaria 


F-lomologfa es un concepto comparative, donde cada enunciado de 
homologia individual interactua con otros enunciados semejantes. Con 
base en la analogla entre sistematica y biogeografia, podrlamos conside- 
rar las distribuciones de taxones individuales como los enunciados sobre 
homologia biogeografica que se comparan (Morrone, 2001 c). 

Varios autores han reconocido la existencia de dos estadios en la 
proposicion de homologlas en sistematica (Nelson, 1994), los cuales 
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Figs. 1-4. \, Avotnchodactylus constnctus (drcdos negros), Mikrvtrkhodactylusborellianus(araAosbkricos), Trkhodactyluserhardtii(aia&a(iosr\egros)y 7'&ron/(cuadradosblancos); 
2.Aotnchodactytuscsxensis(arcu\ouegro), Mikrvtrichodacty/uspamplus(oroJ.osb\ar\coi), Valdiviaserrata (cuadrados negros) y Tkensleyi( cuadradobianco); 3, Rodngueziamenzabak 
(circulo negro), Tnchodactylus quinquedentatus(drok>s blancos), T Huviatilis (cuadrados negros) y Valdivia harttii (cuadrados blancos); 4, Tnchodactylus petropolitanus(c\rcdios negros), 
Valdivia camerani (circulos blancos), Moreirocarcinus emarginatus (cuadrados negros) y Zilchiopsis cryptoda (cuadrados blancos). 
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Figs. 5-8. 5, Zilchhpsis oronense (ci'rculos negros), Z collastinense (circubs blancos), Forsteria venezuelensis (cuadrados negros) y Moreirocarcinus chacei( cuadrados blancos); 6, 
Syhiocarcinusmaldonadoensis{6rcdoi negros), fwdilocaranusrnusmuschiae(&aios blancos), Dilocarcinus tnjncatus(cuadrado negro) y Sylviocarcinuspinformis(c uadrados blancos); 7, 
Dilocarcinus caste/naui (circulos negros), D. rotundicauda (circubs blancos), Fred/locarcinus apyratii (cuadrado negro) y Poppiana dentata (cuadrados blancos); 8 , Dilocarcinus pagei 
(circubs negros), Bottiella medemi (circulo bianco), B. mceforei (cuadrados negros) y Poppiana bulbifer (cuadrado bianco). 






Figs. 9-10. 9, Sylviocarcinusda/illei{ drculos negros), S. australis (circulos blancos) y Melocarrinusmeekei(aia&ado negro); 10, Sybocarclnuspictus( drculos negros), Fredllocarcinus 
radda (drculos blancos) y Poppiana argentiniana (cuadrados negros). 


fueron denominados homologia primaria y secundaria por de Pinna 
(1991). La homologia primaria se refiere al estadio de generation, mien- 
tras que la homologia secundaria se refiere al de legitimation. Un enuncia- 
do de homologia primaria es una conjetura, que refteja una correspon¬ 
dence esperada entre partes de organismos diferentes. Un enunciado 
de homologia secundaria representa la contestation o ‘test' de dicha con¬ 
jetura, por congruence con enunciados similares en el cladograma. 

La homologia biogeografica primaria se refiere a una conjetura so- 
bre una historia biogeografica comun, ir gr. elementos o componentes 
bioticos que han pasado por las mismas vicisitudes historicas y ecologicas 
en una misma area, esto es, que se hallan espacio-temporalmente inte- 
grados en una biota. Un analisis panbiogeografico permite comparar 
trazos individuates paradetectartrazos generalizados (Craw eta!., 1999). 
Por ejemplo, postular subregiones biogeograficas dentro de la region 
Neotropical significa que la mayor parte de los taxones que habitan cada 
una de ellas comparte una misma historia geobiotica. 

Ademas de clasificar las distribuciones de los taxones analizados en 
trazos generalizados mayores o componentes bioticos principales, es 
posible detectar trazos generalizados menores o areas de endemismo 
dentro de los mismos. Luego, si se dispone de cladogramas para los 
taxones analizados, podremos proceder con la segunda etapa: el esta- 
blecimiento de la homologia biogeografica secundaria o 'test' cladlstico 
de la homologia hipotetizada previamente. Un analisis biogeografico 
cladlstico nos permite comparar cladogramas de areas, obtenidos 
remplazando en los cladogramas taxonomicos los taxones terminates 
por las areas que habitan, para obtener un cladograma general de areas 
(Humphries y Parenti, 1999). 

Podrlamos concluir, entonces, que la disputa entre la panbiogeografla 
y la biogeografla cladlstica parte de una conception erronea: que ambas 
Fig. 11. Trazos generalizados y nodos. a, Trazo generalizado Caribeno; b, trazo gene- metodologlas poseen el mismo objetivo (Morrone y Crisci, 1995). De 

ralizado Amazonico; c, trazo generalizado Chaqueno; d, trazo generalizado Paranaense. hecho, la panbiogeografla trata con la homologia biogeografica primaria, 
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mientras que la biogeografla cladistica trata con la secundana, por lo que 
seria posible emplear ambas como etapas sucesivas de un mismo analisis. 

En relacion con los crustaceos de la familia Tnchodactylidae, el analisis 
aquf presentado ha mostrado la existencia de cuatro componentes bioticos 
principals. Un analisis biogeografico cladistico en el futuro, a partir de la 
comparacion de su cladograma de areas con los de otros taxones distri- 
buidos en las mismas areas, permitira postular hipotesis sobre las histonas 
biogeograficas de las cuatro subregiones de la region Neotropical. 


Sternberg, R. von. 1997. Cladistics of the freshwater crab family 
Tnchodactylidae (Crustacea: Decapoda): Appraising the reappraisal. J. 
Comp. Biol., 2: 49-62. 

Sternberg, R. von. 1998. The sister group of the freshwater crab 
family Tnchodactylidae (Crustacea: Decapoda: Eubrachyura). J. Comp. 
Bio!., 3:93-101. 
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Historical biogeography and the origins of the satyrine butterflies of the 
tropical Andes (Lepidoptera: Rhopalocera) 

Angel L. Viloria 


Representation of a lineage of organisms in the fossil record may be 
proof of its living existence in the past. The geological context of a fossil 
provides a valuable point of reference in time and space. To generate 
understanding by comparison of both extant and extinct organisms, and 
their respective positions in time and space, is a complex process much 
affected by personal bias and research experience ( e.g in paleontology, 
palynology, phylogenetics, paleoecology, and biogeography), and often 
leads to contentious conclusions, supported by special pleading or ques¬ 
tionable logic. 

Having but a handful of fossil butterflies to refer to (none of which 
have I actually seen), it is one of many risky tasks for a scientist to at¬ 
tempt a satisfactory reconstruction of any aspect of the natural history of 
these Lepidoptera in the geological past. It has to be done mainly by 
interpreting relatively unequivocal facts recorded in the present time, to 
infer remote origins. There is little fossil evidence for butterflies indeed; 
however, a number of recent discoveries and developments in several 
fields of science, some of them not directly linked to the butterflies, 
makes a rigorous attempt to reassess the hypothetical origins of the 
montane satyrid butterflies in the Neotropics worthwhile. 

As a result of extensive morphological comparisons and analyses 
presented elsewhere (Viloria, 1998, in press a, b), 27 Neotropical but¬ 
terfly genera thought to belong to the regionally endemic tribe 
Pronophilmi of the subfamily Satyrinae (Nymphalidae) were transferred 
to other tribes previously unrecorded from the Neotropics. Eight gen¬ 
era mainly found in the Tropical Andes went to the Erebiini, a tribe oth¬ 
erwise largely restricted to the Holarctic region; the other 19 genera, 
which are only found in the southernmost extreme of the American 
continent, were moved to the Hypocystini, a tribe formerly thought to 
be exclusively Indo-Australian (Table I). As members of the Erebiini are 
so far unknown in Mesoamerica, these taxonomic changes present evi¬ 
dence for most surprising major distributional disjunctions, and consti¬ 
tute the starting point for a global review of the biogeography of the 
satyrine butterfly faunas in the Neotropics and the adjacent Fuego- 
Patagonia (Subantarctic) region. 


Continental drift, panbiogeography and minimum age of Satyrinae 


The need to evaluate morphological affinities between the South Amen- 
can butterfly fauna and the corresponding equivalent in New Zealand arose 
from my realization, in 1994, of external similarities between some north 
Andean satyrine genera endemic to the high elevation paramos, and mem¬ 
bers of the New Zealand genus Argyrophenga Doubleday. The same year, 
discussion with R. T Shannon, a lepidopteristfrom New Zealand, suggested 
that real structural affinities between the north Andean taxa and the satyrines 
from the Australian region were not strong enough to support a close rela¬ 
tionship; however, the issue broughtto attention the factthatThieme (1905) 
believed that the Venezuelan endemic Redonda empetrus (Thieme) (a 
paramo species) may be related to an austral Chilean species, Argyrophorus 
argenteus Blanchard. The possibility of a close relationship between these 
South American taxa was ruled out by Adams and Bernard (1981), who 
found that even though they seemed to have highly convergent external 
morphologies, their male genitalic structures were very different. Never¬ 


theless, Adamsand Bernard believed thatthe north Andean oreal fauna had 
an early denvation from a south temperate element. 

While undertaking the morphological analysis for a phylogenetic study 
(Viloria, 1998), I intentionally selected Argyrophenga antipodum Butler 
as the outgroup to evaluate internal affinities among Neotropical 
pronophiline butterflies, a group in which the Chilean Argyrophorus 
argenteus, also included among the taxa selected for this study, has tra¬ 
ditionally been classified (Miller, 1968). It became evident that morpho¬ 
logical similarities (some of them considered relevant plesiomorphic 
characters, see Viloria, 1998) between the Chilean and New Zealand 
endemics were more numerous and consistent than those between 
the Austral and North-Andean 'Pronophilini'. My original hope that 
Argyrophenga could have been a member of the Neotropical Pronophilini 
vanished with the new perspective that the satyrine genera of south¬ 
ernmost South America formed a cohesive clade with some genera of 
the New Zealand fauna (tribe Hypocystini sensu Miller, 1968), and that 
this clade stands apart from the vast majority of Tropical Andean 
pronophilines. Cladograms generated from 92 morphological data sug¬ 
gested an early divergence of a strongly supported Argyrophenga- 
Argyrophorus clade (Figs. 1-2). This gives formal strength to the taxo¬ 
nomic hypothesis formulated by Viloria (in press b), that 19 south-tem¬ 
perate South American genera of the subfamily Satyrinae belong to the 
tribe Hypocystini, together with other relatives from New Zealand 
(. Argyrophenga, Erebiota Fereday, and Percnodaimon Butler), New 
Caledonia (Paratisiphone^NatShns), Tasmania (e. g., Oreixenica Water- 
house and Lyell), and the Australian mainland (e. g., Tisiphone Hubner, 
Hypocysta Westwood). This has implications for what constitutes an 
adequate biogeographical explanation for such a disjunct distribution 
pattern, and consequences for understanding the origins of the conti¬ 
nental satyrine fauna of South America (Fig. 3). 

Before the Wegenerian theory of continental drift (Wegener, 1924; 
du Toit, 1937) became popular and supported by multiple evidence from 
geology, paleontology, geography and different branches of biology (ref¬ 
erences in Dietz and Holden 1970a,b; Schlinger, 1974), it would have 
taken a great deal of imagination to hypothesize the origin by dispersal of 
an amphi-Pacific distribution of a group of butterflies that are amongst the 
most sedentary of all. However, numerous zoological works as early as 
the magnificent Genese by Jeannel (1942) have discussed the notions of 
continental drift and plate tectonics and their effects on the distribution of 
animals on Earth, but it was the panbiogeography of Croizat (1958), lately 
interpreted in terms of vicariance biogeography (Nelson and Platnick, 1981; 
Craw, 1983, 1989; Humphnes and Parenti, 1986) that caused a major 
impact in modem understanding of intercontinental biotic distributions. 
Discovery of fossil floras (Plumstead, 1961; Melville, 1966; Menendez, 
1969; Axelrod, 1970; Schopf, 1970a,b; Romero, 1986) and faunas 
(Hennig, 1969; Elliot etal., l970;Riek, 1970; Colbert, 1972) have accu¬ 
mulated and been correlated possitively to the former existence of the 
supercontinent of Gondwanaland prior to the Cretaceous age (Melville, 
1981; Rosen, 1988). But it is the biogeographic study of living organisms 
that has presented convincing evidence of a common origin for the cur¬ 
rently disjunct continental biotas. 

Early entomological works attempting to reconstruct a common 
transantarctic origin for the entomofaunas of the southern hemisphere 
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Table 1. Quantitative composition of the Neotropical satyrine fauna (after Vilona, 2002). 



Tribes 

Known distribution 

Origin 

Number of Neo¬ 
tropical genera 

Generic proportion of total Neo¬ 
tropical satyrine fauna 

Haeterini Herrich-Schaffer 

Neotropical 

Neotropical 

5 

4.39% 

Euptychiini Reuter 

Pantropical 

Rangean [?] 

41 

35.96% 

Pronophilini Reuter 

Neotropical 

Neotropical 

38 

33.33% 

Erebiini Tutt 

Holarctic-Neotropical- 

Patagonian 

Laurasian 

8 

7.02% 

Hypocystini Miller 

Indo-Austraiian- 
Patagonian (Amphi-pacific) 

Gondwanan 

19 

16.67% 

Parargim Tutt (= Lethini Reuter) 
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Fig. 1. Strict consensus of two most paramonious cadograms resulting from the analysis of 
a morphological data set of a number of American satyrine butterflies. New Zealand 
Argympbenga antipodum is included as the outgroup, and its closest species is the Chilean 
endemic Acgyropborus a^enteus. Next diverging dade represents Hoiarctic Erebo discoidalis in 
a branch containing all South American erebiine species studied, but pronophiline species 
foettedeE schreineri in nested within this group. Pedaliodine butterflies are monophytetic. 


Fig. 2. Strict consensus of two equally parsimonious cladograms for satyrine but¬ 
terflies. Tree has been rooted selecting southeast Brazilian endemic Foetter/eia 
schreineri as the outgroup (a pronophiline whose affinities are unclear). Monophyly is 
evident for the Pedaliodes generic complex; amphi-Pacific hypocystine duo 
Argyrophorus-Argyrophenga is still supported, but between the basal erebiine cluster 
and the pedaliodines. I, Pronophilini; 2, Hypocystini; 3, Erebnni. 
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Fig. 3. a, Current amphi-pacific distribution of the satynne tnbe Hypocystini. Dotted 
areas represent regions where the dade has been detected: Australia (Au), Tasmania 
(T), New Caledonia (NC), New Zealand (NZ), and sothern South America (SA), Ant¬ 
arctica (An) is currently devoid of any butterfly fauna, b, Reconstruction of Gondwana 
(135 Ma, modified from Miller and Miller, 1997), with broad hypothetical area (dotted) 
where ancestors of the hypocystine butterflies may have onginated before the full break¬ 
up of the land masses. Af: Africa, An: Antarctica, Au: Australia, NZ: New Zealand, SA: 
South America. 


probably had its beginnings in the cases studied by Hennig (1960) and 
Brundin(l965, 1966, 1967, 1970) which were concerned with dipter¬ 
ous insects; but other groups have also been critically studied from this 
viewpoint (see e.g., Evans, 1958; lilies, 1965; Ross, l967;Masner, 1968; 
Gressitt, 1971; Edmunds, 1972; Traub, 1972; Cortes, I 983). The Lepi- 
doptera have also been considered (e. g., Shields and Dvorak, 1979), 
but it is surprising that the possibility of transantarctic connections in the 
lepidopterans has not been addressed more often (Nielsen, 1985, 1987; 
Davis, 1986; Dugdale, I 989). Butterflies in general have not been con¬ 
sidered from a panbiogeographic point of view, although the study of 
transantarctic relationships amongst higher taxa has been suggested more 
than once as an important subject in urgent need of analysis (e. g.. 
Holloway, 1974; Dugdale, 1989). 

Biotic and biogeographic transantarctic connections between South 
Africa, southern South America, and the Australian region have been hotly 


debated subjects in recent decades by many biogeographers, therefore it 
is not surprising that the overall cumulative evidence from zoology, botany 
and paleontolgy pointing to a common paleogeographic history actually 
surpasses local studies of similar nature regarding other continental con¬ 
nections elsewhere. The question is, why has this favorite theme for bio¬ 
geography not come together with the butterflies, one ofthemostwidely 
exploited groups for almosteverybranchof biology, for discussion in depth? 

I can point to three major reasons why this may be so. first, butterflies 
have been, for a long time, recurrently considered to be of very recent 
origin (traditionally assumed of Tertiary age), and so it would seem point¬ 
less to waste effort in seeking for Gondwanan or Pangean origins that 
were apparently out of the generally accepted time context; second, a 
prevalent dispersalist view (associated with the simple fact that butterflies 
are winged animals?) appears to persist among a great proportion of lepi- 
dopterists (in particular the bulk of amateurs, who have contributed most 
to this entomological subdiscipline); and third, the fact that a great deal of 
interest on the biogeographical aspects of the transantarctic biotic rela¬ 
tionships developed dunng the last thirty years, is deeply rooted among 
biologists in New Zealand or doing research on the flora or fauna of New 
Zealand (information summarized in several special publications on 
panbiogeography), a country with a very poor representation of butter¬ 
flies (Gibbs, 1980). Why then, did not interest come from South America, 
the most diverse continent for butterflies? This is not difficult to answer 
either. Basic taxonomic knowledge of Tropical South American taxa has 
been increasing since the beginning of Neotropical lepidopterology in Lin- 
nean times. Remarkable progress has been made on the taxonomic un¬ 
derstanding of butterfly diversity in the Neotropics during the present cen¬ 
tury. However, Neotropical forest faunas were rarely associated to any 
other continental faunas, because of their peculiarity and endemism, with 
many representatives thought to be derived locally in geologically recent 
times. Suggestive attempts to relate the Australian and the Neotropical 
butterfly fauna have however, been undertaken (Ackery, 1987; Tyler et 
a!., 1994), but this has only occurred recently, when the issue of trans¬ 
continental connections for other animal groups (many of them rather 
less known than butterflies) has been deeply investigated (see for instance, 
Schlinger, 1974; Humphries etal, 1986). 

High Andean and southernmost elements of the butterfly fauna, 
which are certainly key resources for the understanding of the 
transantarctic affinities of the South American fauna, are represented by 
widely ignored taxonomic groups that do not exhibit the cheerful pat¬ 
terns or brilliant colors of their rain forest relatives; their basic taxonomy 
has only started to come to an acceptable level of understanding during 
the last 40 years, through the titanic efforts of a handful of scientists. 
Since then, there has not been enough time to rest from alpha-taxo¬ 
nomic labors and evaluate relationships (other than intracontinental ones) 
for the Neotropical butterflies. In some contrast, paleontologists in gen¬ 
eral have not taken much interest in butterflies because the fossil record 
for the group is exceedingly meagre (see below), and unknown for the 
southern hemisphere until 1993 (Martins Neto etat., 1993). 

The discovery of a diverse fauna of hypocystine butterflies in tem¬ 
perate South America presents new evidence for biotic distribution with 
continental drift patterns within the Pacific basin, and should be consid¬ 
ered a major panbiogeographic feature of the region. 

The Pacific basin encompasses other old terrestrial biogeographic 
elements that are now viewed as classical examples of amphi-Pacific 
distribution, and to which Gondwanan origins have been assigned. The 
most remarkable are the cases of several moss genera, the beech ge¬ 
nus Nothofagus(ar\d its parasites), the frog genus Leiope/ma, and ratites 
and other birds (Greer, 1974; Craw, 1985; Humphries et at, 1986; 
Southey, I 989; Tangney, 1989). Other cases of Amphi-Pacific distribu¬ 
tions have been interpreted as later arrivals on either extreme, not con¬ 
nected with any Gondwanan origin (as for example that of the genus 
TrigonobaJanus, a member ofthe Fagaceae, the same family as Nothofagus; 
for which palynological records in the Andes support a different history, 
see van der Hammen and Cleef, 1983). 
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These examples include both sessile and mobile living organisms. 
The latter are favorite candidates for those who still consider major geo¬ 
graphic distributions as the result of dispersal. In my view, both vicahance 
(assisted by unquestioned continental drift, doubtless the most funda¬ 
mental discovery for historical biogeography) and dispersal should have 
combine to give the complicate biogeographical compositions found 
everywhere. How can it be that satyrine butterflies of the same lineage 
currently occur in localities as far apart as New Zealand and Patagonia? 
Could this be explained by dispersal events that happened only in very 
recent geological times via most extravagant routes? I believe this is im¬ 
probable, and that hypothetical maps indicating directions of coloniza¬ 
tion events for different lineages of satyrines presented by Miller (1968) 
should not longer be accepted. 

Phylopatry in Satyrinae butterflies is an ecological feature of major 
importance for biogeographic interpretation of their current patterns of 
distribution, both at lower and higher classification levels. Limited dis¬ 
persal ability of this group of insects at the ecological scale is either a 
cause or a consequence of an evolutionary dependance on certain habitat 
types, with which they are currently associated. These phenomena 
should also have consequences at a long-term, historical time scale. 
Therefore, it seems fundamental that several aspects of the current 
worldwide geographic distribution of the Satyrinae, such as high pro¬ 
portion of regional endemics at specific and generic levels, and the con¬ 
tinental heterogeneity of early divergent taxonomic lineages within the 
family, have to find a more satisfactory explanation without invoking dis¬ 
persal events that seem unjustified in terms of the historical discoveries 
yielded by the many scientific disciplines linked to biogeography. 

The foregoing ideas are intended to gather and connect several 
biological and biogeographical features of the members of the subfamily 
Satyrinae in the Neotropics and other regions of the world (currently 
adjacent or not), to propose a historical explanation for the distribution 
and composition of this fauna in South and Mesoamerica, which will 
eventually lead to a new hypothesis about the temporal and spatial ori¬ 
gin of the satyrine butterflies. 

Although the earlier inference of possible coevolution between but¬ 
terflies and plants (Ehrlich and Raven, I 965) has been fashionable 
amongst biologists ever since, the facts on which this original hypothesis 
was based, have been re-interpreted in other ways, to the point that 
strict coevolution is sometimes unaccepted or considered with serious 
doubts (Benson et at, 1976; Vane-Wright, 1978); however, evidence 
of major trends in larval hostplant preferences among different butterfly 
families has been reinforced (although not necessarily under the coevo¬ 
lutionary view), with implications for butterfly higher classification (Ackery, 

1988). It is of general consensus amongst lepidopterists that host plant- 
larva relationships are biological attributes to be considered in the search 
fora natural classification of the Lepidoptera. Specifity for certain kinds of 
food plants has been detected many times for the larvae of members of 
the Rhopalocera, a phenomenon not always closely mirrored at the 
imago stage, when more diverse sources of energy and vital chemical 
substances are acceptable for butterflies. 

In many cases a long period of the butterfly life cycle corresponds 
with the juvenile stages that are strongly dependent on the host plant, 
suggesting that the issue of host plant-larva relationships is highly rel¬ 
evant for any aspect ofthe butterfly biology, including biogeography. It is 
evident that if a breeding population of a butterfly species occurs in a 
particular place, a suitable host plant must also occur there. When this 
condition is not met, then there is no possibility for the butterfly species 
to continue locally. Of course, there is the notable exception of the 
many lycaenid and riodinid butterflies whose larvae are carnivorous 
(Clark, 1926; Eliot, 1973; DeVries, 1997), but Clark (1926) and subse¬ 
quently Eliot (cited in Vane-Wright, 1978) and Cottrell (1984) pointed 
out that carnivory in lycaenoid butterflies was evolutionarily preceded 
by phytophagy, and may have evolved as a secondary specialization de¬ 
rived from symbioses with ants. The ant-butterfly symbioses are medi¬ 
ated by secretory and acoustical organs that have been identified in fos¬ 


sil caterpillars assigned to the extant riodinid genus Theope Doubleday 
found in Dominican amber of Miocene origin, with a minimum age of 
15-20 Ma (DeVries and Poinar, 1997). 

Associations between animals and plants have proved to be of great 
value in biogeographic research; for example, it is believed that the migra¬ 
tion of large herbivorous mammals through the Mesoamerican land con¬ 
nection took place in association with the dispersal of savanna-like vegeta¬ 
tion dominated by grasses (Webb, 1976, 1978; Webb and Raney, 1996). 
It has been inferred as well that major radiations among herbivorous ver¬ 
tebrates in Africa occurred synchronously with the diversification of grasses 
and the spread of suitable grasslands across the continent (Stebbins, 1981). 
These phenomena have been detected partly because the fossil record 
for vertebrates is the best of any terrestrial organism, and certainly plants 
have done much better in fossilization than insects. If such a large scale 
events involving large-sized animals and certain kinds of vegetation oc¬ 
curred , it appears beyond doubt that parallel episodes occurred at smaller 
ecological scales, in which plants and their associated phytophagous or 
pollinating insects shared historical destinies. 

I have intentionally mentioned the case of grasses (Poaceae), be¬ 
cause they serve as larval host plant for the majority of satyrine butter¬ 
flies in the Neotropics and elsewhere (Ehrlich and Raven, 1965; Miller, 

I 968; Beccaloni eta/., MS). The capabilities for dispersal among grasses 
and other poaceous plants are far higher than those of the satyrine but¬ 
terflies. It seems paradoxical (or ironical) that butterflies have less possi¬ 
bilities for dispersal than certain plants even though the latter are sessile 
and the former have wings. Different strategies of reproduction and 
dispersal have evolved in grasses, some of which are highly specialized 
and effective. The main reproductive feature of grasses is the adaptation 
for wind pollination, a condition that is thought to have evolved before 
the main differentiation of the family (Soderstrom, 1981), but other cases 
involve epizoochory (mediated by mammals), and most rarely pollina¬ 
tion by insects (other than butterflies) (Soderstrom and Calderon, 1971). 
According to the historical biogeographic perspective that I adopt here, 
even if strict coevolution between satyrine butterflies and monocotyle- 
doneous plants (mainly poaceous grasses and bamboos, as well as palms) 
is not totally evident or could not be proved, their association is likely to 
have played a major role in biogeographic history. 

The current composition of the butterfly fauna of the world is a 
result of vicariant and dispersal events, with major modern lineages vir¬ 
tually represented in every continent suggesting a priori/} have not men¬ 
tioned fossils yet) that they are at least as old as the break up of the 
continental land masses. The earliest known fossil records for the order 
Lepidoptera are reported from the Upper Triassic of South Africa {ca. 
210 Ma) (Anderson and Anderson, 1984), a record not included in the 
review by Whalley (1986), who gave Upper Jurassic (ca. 140 Ma) as 
the earliest occurrence, a difference of some 70 million years [!]. Mem¬ 
bers of modern families Papilionidae, Nymphalidae (including Satyrinae) 
and Lycaenidae have been found represented in fossils not older than 
early Tertiary age (< 60 Ma) (Whalley, 1986). 

Only five realiably identified fossil species of Satyrinae are known: 
Lethe (?) corbieri A. and C. Nel and Balme(l993); Lethites reynesii 
Scudder (1872); Neonne/iagarciae Martins Neto et at. (1993), Neorinopsis 
seputta (Boisduval, 1840); and Pseudoneorina coy//ef/Nel and Descimon 
(1984). They are all recognizable members of the tribe Parargini Tutt. 
Four of them have been found in Late Oligocene deposits in France, 
where the group is at present extinct, and one (N. garciae ) in the Oli¬ 
gocene of Brazil, where Parargini is so far represented by only one ex¬ 
tant genus. The first species mentioned was described on the basis of a 
remarkably well preserved fossil and the authors ventured to place it 
within the extant genus Lethe, because they found no apparent 
plesiomorphies to distinguish the fossil from the modern representa¬ 
tives of the genus (see discussion in Nel etai, 1993). On one hand the 
discovery of Tropical faunistic elements 'in Europe suggests that the cli¬ 
mate was warmer in that area dunng the Late Oligocene, which is not at 
all a novelty, as this had been noticed before n palaeoecological studies; 
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but on the other hand, it is surprising to learn how modem the satyrine 
fauna was at the beginning of the Tertiary age. The fact that modem but¬ 
terfly genera have been recognized for Late Oligocene ( Lethe Hubner) 
and the following geological age Eocene ( Theope, reference above) and 
the actual biogeographic evidence of common ancestry among the satyrine 
fauna of several continents suggests that the Rhopalocera may have origi¬ 
nated earlier than we can directly extrapolate from fossils. Furthermore, 
neither Parargini Tutt (= Lethini Reuter) seem to be the most basal group 
of the Satyrinae (Miiler, 1968), nor is this subfamily considered the most 
primitive amongstthe Rhopalocera (Knstensen, 1976; Scott, 1985; Shields, 
1989; Minet, 1991; de Jong eta/., 1996). 

Tertiary and Quaternary events are not sufficient to explain the his¬ 
torical biogeography of the butterflies, and the continental distribution 
patterns they show. In the particular case of the Satyrinae, I have dem¬ 
onstrated the amphi-Pacific distribution of the Hypocystini, which I as¬ 
cribe to an ancient Gondwanan distribution (at least of Cretaceous age), 
while Miller and Miller (1997), having reconsidered much of L. D. Miller's 
previous work, concluded that the African-Australasian satyrine tribe 
Ypthimini lacks synapomorphies distinguishing it from the American 
Euptychiini, and downrank the former as a subtribe, Ypthimina. Further¬ 
more, Miller and Miller have also shown that the South American genus 
Manataria Kirby, formerly of uncertain affinities, is actually a member of 
the Parargini, with its closest relatives being Aeropetes Billberg and 
Paraletheu an Son, from the southern portion of the African continent. 
These changes in the understanding of the Satyrinae make the South 
American scenario clearer within a panbiogeographic frame, and indi¬ 
cate that major lineages within this subfamily of the nymphalid butterflies 
were already present in Gondwana, at least prior to the break-up of the 
African, South American and Australian continents. 

Additional evidence for this conclusion comes from the excellent 
study undertaken by Holloway (1974) with the satyrines of New 
Caledonia, in which he demonstrated that this Pacific insular fauna is 
also heterogeneous, containing hypocystines and at least one repre¬ 
sentative of the subtribe Ypthimina (Euptychiini sensu Miller and Miller, 

1997): the endemic monobasic Austroypthima FHolloway. It is also evi¬ 
dent that the satyrine faunas of New Zealand and Tasmania are not only 
composed of hypocystines (Couchman and Couchman, 1977; Craw, 

1978; Gibbs, 1980; Collier, 1994); detailed morphological studies are 
required to re-organize their higher classifications. 

As butterflies ascribable to the tribe Pronophilini are as yet unknown 
outside the American continent, it can only be proposed that at least the 
satyrine tribes Hypocystini, Euptychiini, and Parargini are all of Gondwanan 
origin, meaning that they were present and differentiated in the ancient 
mega-continent of Gondwana prior to its splitting into the current conti¬ 
nents and islands. It implies a Late Cretaceous minimum age for the re¬ 
ferred tribes (ca. 65 Ma). 


Evolutionary origins of host plant associations 


Were satyrines already associated with monocotyledoneous plants 
in the Late Cretaceous? Larvae of a number of extant genera of the 
Hypocystini in southern South America and the Australian and 
Australasian region have been recorded to feed only on cyperaceous 
plants (Holloway, 1974; Collier, 1994) and/or poaceous grasses (in¬ 
cluding bamboos) (Heimlich, 1972; Craw, 1978; Gibbs, I 980; Henry, 
1992; Collier, 1994). The Neotropical parargine genus Manataria is 
known to feed on bamboos in El Salvador (Young and Muyshondt, 1972), 
and the vast majority of the known host plant records for the Neotropi¬ 
cal Euptychiini are on the plant family Poaceae (Biezanko et aL, 1957; 
Singer et aL, 1983; DeVries, 1987) or Cyperaceae (DeVries, 1986). 
There are also several larval records of forest euptychiines on Palmae 
(Singer eta/., 1983; DeVries, 1986; Freitas in Beccaloni eta/., MS), and 
Marantaceae (DeVries, 1987; Singer and Ehrlich, 1993). However, the 
most intriguing cases are those corresponding to several rainforest 


Euptychia species that feed on lower (primitive) plants like lycopsids 
(Singer eta!., 1971; DeVries, 1986, I 987; Miller and Miller, 1988; Mound 
eta/., 1994) and mosses' (Singer and Mallet, 1986; DeVries, 1986). As 
pointed out by Singer and Mallet (1986), many other species of the 
Euptychia- group may be expected to be found on these kinds of plants 
as their natural hosts, the problem being the persistent general igno¬ 
rance about biological aspects of the satyrine butterflies in the Neotropics. 
Singer etal. (1971) and Singer and Ehrlich (1993) suggested that lower- 
plant feeding could have resulted from a secondary host colonization; 
that is to say, an ecological switch from monocots that was initialized by 
habitual oviposition away from the primary larval food plant; or, alterna¬ 
tively, that chemical similarity between lower plants (specifically Selaginella) 
and monocots led to 'mistaken' oviposition by the butterflies on the 
former. The ecological success of ovipositing on lycopsids has been at¬ 
tributed to an alleged low predator pressure on the butterfly larvae and/ 
or to a more effective safeguard of the eggs to desiccation during dry 
periods. Additionally, Singer etal. (1971) speculated about a possible 
chemical protection afforded by the selaginellaceous plant to the 
Euptychia butterflies, which may explain why as adults, they seem mi- 
metically associated to sympatric species of lycaenids and riodinids (e. 
g., Mesosemia\~\ubnev). However, if this is true, then why are the larvae 
of these lower-plant feeding butterflies so cryptic, and not aposemati- 
cally colored? (see DeVries, 1987). The hypothesis of a food plant switch 
in this direction seems unlikely to me, for several reasons that I will try 
to explain. 

Satyrine butterflies of the genera Ragadia Westwood and Acroph- 
ta/mia C. and R. Felder, which have been included in a separate tribe, 
Ragadiini Herrich-Schaffer, of the Indo-Australian region (Miller, 1968), 
have also been found using lower plants as hosts 2 (Kashiwai, 1977; 
Fukuda, 1983, 1985; Mound etal., 1994; Igarashi and Fukuda, 1997; 
Singer, pers. comm.). Although adults of the Ragadiini have a strikingly 
similar aspect (wing pattern), behavior, and habitat preferences to those 
of the lower-plant feeding members of the Euptychiini, their structural 
features would not seem to support a close affinity. In particular the 
morphology of the male forelegs is quite different (remarkably aborted 
in Ftagadia), although female fore tarsi bear similarly distributed spurs. 
On the other hand, the hind wing venation ofthe Ragadiini is aberrant 
when compared to the rest of the Satyrinae; the discal cell is open in 
somefemales, but closed in others by small aberrant veins{\A\Wer, 1968). 
Males always have these small veins, but they are invariably associated 
to characteristic androconial hair tufts (which, to my knowledge, are 
entirely absent in all Euptychiini: Euptychiina + Ypthimina). I consider, 
the open hind wing discal cell (as it is in the Lycaenidae) is a plesiomorphy 
of the Rhopalocera, and may or may not be taken as a primitive condi¬ 
tion (in the latter case, paraphyletic origin of the Satyrinae should be 
considered). On the other hand, the development of androconial 
sophistications (hair tufts) seems to be a notable synapomorphy in sev¬ 
eral groups of satyrines, which has evolved towards different expres¬ 
sions in association with vein modifications in the case of a supposedly 
recently radiated section of the Mycalesini (Lees, 1997). The aberrant 
veins of the male ragadiine butterflies could well be tightly associated to 

1 Euptychia mollina (Hubner) and £ westwoodi Butler on Selaginella arthriticaNsXon, Eupty¬ 
chia jesia Butler and £ mollis Staudinger on Selaginella honzontaks (Presl); Euptychia fetna 
Butler and £ mbrofasoata L. and J. Miller on Selaginella sp.; and Euptychia msolata Butler and 
Drnce on the epiphytic moss Neckeropsis undulata (Fledw.) Reichdt. Data compiled from 
Singer et al. (1971), Singer and Mallet (1983), DeVries (1986, 1987), Miller and Miller 
(1988), and Mound et al. (1994). 

2 Acrophtalmia artemis Felder feeds on Selaginella delicatula (Desv.) Alston, 5. feicw Hieron., 
and S. labordei Hienon,, ex Chnst., whereas Ragadia luzonia C. and R. Felder feeds on S. 
delicatula and S. labordei, both have also been reared in the substitute plant Selagnella uno- 
nata Spring. Ragadia makuta Hocsfield feeds on Selaginella sp. Data compiled from Kashiwai 
(1977); Fukuda (1983, 1985), Mound etal. (1994), and Igarashi and Fukuda (1997). 



the hair pencils, and together represent a recent morphological devel¬ 
opment, equivalent to that of the mycalesines, which may have resulted 
from complex specialization in mating systems. 

That the Ragadiini are a very basal group of the Satyrinae seems 
beyond doubt, not only because of the adult characters mentioned 
above, but also because of the uniqueness and simplicity of certain fea¬ 
tures of the larval cycle enumerated by Fukuda (1983), Selaginella, a 
primitive non-seed plant, is a strict host [my emphasis], a fact that I shall 
discuss later; the larval head shape and setal patterns do not change 
throughout the five instars of development; the larvae with subclavate 
thick setae with conical tubercles on their bases; and multiple larval head 
ommatidia of various sizes, with the most prominent pair occupying 
anterior position, followed by the second one in size (ommatidia about 
half diameter of the first), and the remaining being much smaller. 

Fukuda compared all these characters with representatives of sev¬ 
eral other tribes of the subfamily Satyrinae: Elymniini, Melanitini, 
Mycalesini, Parargini, and Zetherini, finding no equivalent; however, he 
reported that larvae of two species of Ypthima (now considered within 
the Euptychiini) have the same multiple ocelli arrangement on the head. 

I believe that the Neotropical euptychiine complex also needs a revi¬ 
sion, I have found that most of its genera (if not all) are characterized by 
naked eyes, as are all the genera of the subtribe Ypthimina and the 
Ragadiini. I have already discussed the taxonomic relevance I give to this 
morphological character (Viloria, in press a, b). 

Closer phylogenetic relationships between the Ragadiini and the 
Euptychiini, cannot entirely be ruled out; similar aspect of the larvae of 
the Selaginella- feeding species is apparently accompanied by structural 
homologies. However, Fukuda's larval characters (numbers 2,3,4) need 
to be investigated in depth in the genus Euptychia Hubner. 

Mosses and lycopsids are very ancient clades. They evolved much 
before gymnosperms and angiosperms, and their rich fossil record goes 
back to the Palaeozoic, when the Spermatophyta had not yet diversified 
(Phillipson, 1991). On the other hand, the earliest known fossil grass 
comes from the Palaeocene/Eocene boundary (Crepet and Feldman, 

1991) . A fossil species of the extant epizoochorus bamboo genus Pharus 
P Brown has also been reported for the Late Eocene/Early Oligocene 
(30-45 Ma), in association with mammalian hair (Poinar and Columbus, 

1992) . The diversification of the Poaceae must have occurred in the 
Miocene, as indicated by the existence of numerous grass macrofossils 
of that age representing all major lineages of the family (Thomasson, 
1987). This plant radiation has been suggested to be coevolutionary 
with that of the hypsodont mammals (Stebbins, 1981), but could also 
be linked to the development of other monocot-dependent faunas. 

Lindner(l987) proposed an Upper Cretaceous origin for the Poaceae 
based on fossil evidence and distribution patterns of extant taxa, an opin¬ 
ion that is congruent with Crepet and Feldman (1991), who believed that 
the Poaceae are of pre-Tertiary origin because of the presence of general¬ 
ized, modem-appearing grasses at the Palaeocene/Eocene boundary. 

More recently, making use of all the cumulative evidence, and sup¬ 
port from the only available robust molecular phylogeny of the family 
Poaceae, Clark et at (1995) speculated that earliest grasses were her¬ 
baceous, and inhabited tropical to subtropical forests or forest margins; 
and originated in Gondwanaland during the Upper Cretaceous. The 
geographical and temporal contexts for both the origin and following 
diversification of the Poaceae are coincidental with the minimum age 
here proposed for the satyrine butterflies, and the suggested age for 
their radiation, and are consistent with my hypothesis. 

I believe that the larvae of earliest satyrines could have fed on lower 
plants like mosses and lycopsids, but perhaps not in the same propor¬ 
tion on ferns, which are known to be better protected chemically 
(Kaplanis etal. 1967). This appears plausible for a geological period when 
only a few types of early monocots and other seed plants were available 
in the forests, whereas lower plants were superabundant. Thus, an early 
host plant switch (as early as when the new herbaceous forest mono¬ 
cots were available) could have occurred from lower plants to more 


modern clades with more or less similar attributes (chemical and mor¬ 
phological), like the early monocots which later gave rise to the extant 
families Poaceae, Cyperaceae, Palmae and Marantaceae. This switch 
hypothesis is clearly opposite to previous suggestions (Singer etai 1971; 
Singer and Ehrlich, 1993). 

Plants which later in geological time were to undergo a diversifica¬ 
tion of unrecorded success may have offered satyrine butterflies a unique 
opportunity to mirror them in a parallel process of radiation. Monocots 
have not only adapted themselves to every forest type known on earth, 
by developing woody forms (bamboos, palms) that were able to com¬ 
pete with developing arboreal forms of dycoteledoneous plants, but 
also preserved the original herbaceous type in the forests, lineages of 
which are still living and are most interesting from the evolutionary point 
of view. Moreover, the more derived herbaceous members of the 
Poaceae and Cyperaceae have managed to colonize terrains which are 
ecologically unsuitable for forest vegetation, such as montane regions 
or other areas with extreme atmospheric conditions, poor soils, or hy- 
dric stress, thus permitting further radiation to form characteristic types 
of open vegetation worldwide. This dramatic plant evolution was ac¬ 
companied by an equally impressive faunal diversification. 

Soderstrom and Calderon (1980) have pointed out that the extant 
primitive herbaceous bambusoid grasses are phenotypically very distinct from 
typical grasses, strongly resembling either seedling palms, ferns or even 
mosses, and are exclusive dwellers of tropical forests areas of humid to 
superhumid conditions. The eventual discovery of any satyrine butterfly feed¬ 
ing on these plants would raise interesting questions about the problematic 
and speculative issue of host plant switches, which could only be solved by 
comparative phylogenetic studies of the butterflies and their hosts. 

The most basal members of all Poaceae are the Neotropical herba¬ 
ceous bamboo genera Anomochloa Brongniart and Streptochaeta Nees 
von Esenbeck; both rain forest denizens. This was first recognized by 
early botanists (Celakovsky, 1889; Goebel, 1895; Roshevits, 1937), and 
more recently corroborated by detailed morpho-anatomical studies 
(Soderstrom, 1981; Judziewicz and Soderstrom, 1989) and phyloge¬ 
netic analysis based on DNA sequence data (Clark et at, 1995). I sug- 
gestthatthese, and other basal bambusoid grasses elsewhere, will be of 
primordial importance to elucidate the evolution of host plant relation¬ 
ships among the Satyrinae. The search for possible butterflies associ¬ 
ated with these plants, and the improvement of our insufficient knowl¬ 
edge of the satyrines that feed on lower plants, are challenging priorities 
in lepidopterology. 


Plate tectonics, paleohabitats and the early satyrine fauna 


Ftaleobotanical and palynological records unequivocally show that there 
were forests in South America dunng the Cretaceous (Raven and Axelrod, 

1974; Romero 1978), they were possible prototype habitats for the 
Satyrinae. A large proportion of currently emerged land was under water at 
the time when this continent became separated from other Gondwanan 
units (see e. g„ Etayo, 1981; Ftenz, 1982; Moody and Maisey, 1992; Moody, 

1993). The southern temperate type of forest seemed to have been present 
in Gondwana dunng the Cretaceous, before definite separation of the South 
American continent (Schopf, 1970a,b; Romero 1978), and there is evi¬ 
dence to suggest that South America was still connected to Antarctica/Aus¬ 
tralia by the beginning of Tertiary (van der Hammen, 1989), although it is 
agreed that these continents have been physically separated for most of the 
Tertiary. Tropical forests (very different from extant systems) were also rep¬ 
resented in more equatorial latitudes. The tropical flora of Africa and South 
America were simitar enough during the Lower to Middle Cretaceous pe¬ 
riods as to be classified within a single palaeophytogeographical province 
(Hemgreen, 1975), but differences increased from Upper Cretaceous on¬ 
wards, when the two continents were already moving apart. 

As far as it can be inferred, two major types of forest would have 
been available for satyrines in South America at the time of the conti- 
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nental break-up in the early Tertiary (Gerth, 194 I; Simpson, l983;Wolfe, 

1985): the southern subtropical forests (of which the current Nothofagus 
forests are the remnants), and the tropical rain forests, lately diversified 
in the Andes and other mountain systems of the Neotropics. The first 
type of forest, that probably evolved into temperate forest during the 
Eocene (as shown by the fossil record: Archangelsky and Romero, 1974), 
was probably the original archetypal habitat for the Hypocystini, while 
the second type most probably harbored the Euptychiini, Parargini and 
the tropical American endemic tribe Haeteriini, whose origins are still 
very difficult to explain. 

Mountain uplifting, continental seaways, and the advent 
of modern South American satyrine butterfly faunas. The 

past geological and ecological scenarios of South America are difficult to 
interpret because of their marked spatial and temporal complexities, 
and consequently there is a superabundance of varied, and often con¬ 
tradictory geological literature. However, the geological origins of the 
Andes have been reviewed several times, at least for larger areas (e. g., 
van der Hammen, 1961: Burgl, 1967; Rutland, 1971; James, 1973; Irv¬ 
ing, 1975; Megard, 1984, 1987; Baldock, 1985; Isacks, 1988), giving 
the non-geologist a periodic overview of the sequential episodes rel¬ 
evant to biogeography. 

The history of the Andean geosynclinal region certainly starts at least 
in the Mesozoic, but it is not until the Paleocene-Eocene (Lower Ter¬ 
tiary), when tectonic processes caused large areas of land to rise well 
above sea level (Rutland, 1971; Dietz, 1972). By this time, low moun¬ 
tains and hill ridges, as well as terrestrial sedimentary basins, were formed. 
These tectonic movements appear continuously in the Andean Oli- 
gocene geological history, and increase during the Miocene. The eleva¬ 
tions of the proto-Andean hills and low mountains during the Tertiary 
are not known, but van der Hammen (1989) pointed out that Tertiary 
pollen from the Andes north of the Equator indicates a complete lack of 
high mountain vegetation. Hence, paleobotanists have inferred that el¬ 
evations were no higher than 1000 m during that period. 

Molnar and England (1990) are very critical about the inferred age 
of the Andes and the generally accepted view that these mountains (as 
many others on different continents) suffered fast upheaval only recently 
in geological time. These authors are particularly concerned about ge¬ 
ologists using paleobotanical data to date orogenic events and, on the 
other hand, paleobotanist using geologists' dates to further support hy¬ 
pothetical times for the development of high elevation floras. Molnar 
and England believe that unnoticed episodes of climatic change may 
ultimately be responsible for every change in the composition of floras 
throughout geological ages, therefore interpretation of floral composi¬ 
tions as indicative of regional or local land elevation must be ruled out. 
Under this view, the Andes and virtually every mountain system world¬ 
wide should be much older than accepted today. 

In my view, Molnar and England's conception is attractive but inconsis¬ 
tent with very long sequences of vegetational succession already recorded 
in the Andes (e. g„ Hooghiemstra, 1984) which, correlated to similar records 
n many other parts of the Neotropics, give a clear and logical history that fits 
cumulative evidence from geomorphology, sedimentation and paleomag- 
netism. If we consider an earlier upliftingforthe Equatorial or Central Andes 
then it would not be possible to explain the absence of temperate or cold 
climate phytogeographical elements during the Tertiary, when relevant gla¬ 
cial events have also been recorded for South America and neighboring 
areasfrom both northern (Clapperton, 1983; Kukla, 1989; Hooghiemstra 
and Ran, 1994; Hooghiemstra, 1995) and southern latitudes (Margolis and 
Kennett, 1970; Kennett, 1977; Mercer and Sutter, 1981; Kern, 1982). Thus, 
tropical and temperate forest butterflies in South America did not have the 
opportunity to colonize moderate to high tropical elevations until these 
became available in the Lower Tertiary. 

The explosive evolution of Andean-centered plant taxa probably 
began in the lower Tertiary, from tropical Gondwanan lineages (van der 
Hammen, 1989), but this does not seem to be the case for satyrine 


butterflies, mainly represented by members of the endemic tribe 
Pronophilini, a group morphologically much closer to the Austral- 
Gondwanan hypocystines than to any other extant group of South 
American satyrines. In fact, the tropical Gondwanan element among 
the satyrine butterflies can only be recognized in the currently pantropical 
tribe Euptychiini, a few members of which managed to adapt to lower 
tropical Andean montane forest (e. g., EuptychoidesForsler, Forstennana 
Gray, Ypthimoides Forster), but never occur at the uppermost eleva¬ 
tions, where only the dominant Pronophilini occur, or to a far lesser 
degree by a few Laurasian erebiine elements. 

In view of the Neotropical endemism of the Pronophilini and their 
distribution within tropical latitudes, it is possible that they radiated from 
early hypocystine ancestors that were preadapted for life in tropical-tem¬ 
perate conditions. It is noteworthy that only the Andean upheaval be¬ 
tween Late Miocene and Late Pliocene (end of Tertiary) produced high¬ 
land areas and the opportunity for the radiation of plant forms (and cer¬ 
tainly animals) adapted to oreal conditions; dunng this period it was pos¬ 
sible for biotic elements of Austral-Antarctic origin to spread along the 
Andes to the tropics. However, no true hypocystine butterflies are known 
in the tropical Andes; instead the hyperdiverse pronophilines are found. 

The idea that the Pronophilini are denved from a southern temperate 
fauna has been suggested before, by Miller (1968) and by Adams 
(1977,1985), but in my view only a forest faunal element was likely to have 
been capable of colonizing nsing elevations in a proto-Andean forested range. 
The southern temperate hypocystine fauna appears, however, relatively 
plesiomorphic in comparison to the more modern Andean (pronophiline) 
assemblages. An alternative hypothesis is that the Pronophilini originated 
independently from the Hypocystines and are coeval (Late Cretaceous 
Gondwanan), but this possibility seems complicated by the fact that no 
pronophiline butterfly is known outside the Neotropics (implying non- 
Gondwanian origin, unless adequate fossil evidence shows up) and the al¬ 
most entire absence of extant members of the tribe at low elevations (with 
the remarkable exception ofthe insular West Indian endemic GifefoHubner, 
whose probable origin is bnefly discussed below), and/or Austral latitudes. 

Several major factors could have played important roles in the differ¬ 
entiation between coldAemperate Austral and tropical montane faunas. 
Sarmiento (1986) recognized more environmental heterogeneity in the 
tropical Andes than in the Austral regions of South America. For example, 
once a tropical mountain is fully differentiated, a number of environmental 
features which do not occur in Austral or Boreal temperate regions be¬ 
come apparent: defined thermal belts can be recognized according to the 
elevational gradient (temperature decreases at an average rate of about 
0.6° C per 100 m elevation); rainfall varies even more than temperature, 
producing characteristic regional climatic patterns; at higher elevations in 
the tropics there is a high variability of daily cycles and low variability of 
yearly climate (the opposite occurs at higher latitudes). For the very high 
tropical elevations where climatic conditions could be compared to those 
found in extreme latitudes, the biota in the latter systems not only face the 
problem of adapting to cold for survival, but also perennial species have to 
develop mechanisms of frost resistance. Furthermore these mechanisms 
have to be permanent adaptations since there is no definite seasonality (e. 
g., a growing season, in case of plants) in tropical mountains. 

I think that these ecological considerations could partly explain why, 
in the progressive development of the Andes and its biota, there must 
have been a clear differentiation of endemic biotic elements adaptable 
to such particular conditions, both among plants and animals. An early 
pronophiline fauna should have been present at the southern limit of 
the inter-tropical belt in South America by the Tertiary glacial cooling 
recorded for the southern hemisphere (Margolis and Kennett, 1970), 
and this allowed an early spread of basal representatives of this fauna to 
the southeastern mountains of Brazil (Vitoria, 1998). 

During the Tertiary, other facts notdirectly linked with Andean orog¬ 
eny may have had important implications to explain certain patterns of 
distribution within the Pronophilini, in particular the marked disjunction 
represented by the Andes and its linear connection to Central America, 


the Pantepui, and the mountains of southeastern Brazil. Of course, if 
pronophilines are exclusively montane butterflies this disjunction is clearly 
explained by the physiographical barriers composed of huge areas of 
Amazonian lowland between these three major mountain regions. None¬ 
theless, climatic fluctuations since the Tertiary have been so conspicuous 
throughout the whole of South Amenca that repeated faunal contacts 
would have been possible between these three biogeographically diver¬ 
gent areas, provided that suitable habitat connected them during periods 
of cooling. This is particularly possible for the case of the southeastern 
Bolivian Andes and the Brazilian plateau, or the latter and the Pantepui, 
but definitely less probable (because of the enormous lowland area in 
between) for the mountains of the Pantepui and the south Colombian 
Andes (unless, as stated by Croizat, 1958, there was a highland bridge 
between the Venezuelan-Guianan-Brazilian Pantepui and the Colombian 
Serranfa de La Macarena). The Andes of Colombia, south of the Bogota 
region, probably represented the only portion of the northernmost ex¬ 
tremity of the Andean system that was high enough to allow such a con¬ 
nection, given the climatic conditions. 

A study of tidal deposits throughout the South American lowlands 
indicates that a seaway (Fig, 4) partitioned South America in three land 
portions during the Late Tertiary (ca. 10-8 Ma), corresponding to the 
Andes, the Guayana Shield (encompassing the Pantepui) and the Brazil¬ 
ian Shield (Rasanen eta /, 1995). As this hypothesis is strongly supported 
by paleontological and biological evidence (Webb, 1995), previous ex¬ 
planations for formerly believed 'fluvial' (Campbell, 1991; Campbell and 
Frailey, 1984; Campbell etat, 1986); or lacustrine' (Frailey et at, 1988; 
Kronberg etal, 1991) deposits in the area have been ruled out, and the 
significance of the geological episodes involved recognized as one of the 
major events in the pre-Pleistocene geological history of South Amenca. 
This seaway necessarily produced major barriers not only for biological 
dispersal during the Late Miocene between the three emerged land areas 
involved, but may have also represented a major constraint for the spread 
of Nearctic elements that commenced to enter the South American con¬ 
tinent at the same time (Late Miocene-Pliocene) through the Panama 
isthmus (Stehli and Webb, 1985). Butterfly colonizations from the south- 
temperate extremity of South America towards Amazonian or South¬ 
eastern Brazilian regions (or vice versa) may have been impossible during 
the Late-Miocene and later until the Pleistocene, because of the seaway 
dividing these regions, even though there were appropriate climatic con¬ 
ditions for a northward colonization of temperate biotic elements (Mer¬ 
cer and Sutter, 1981), Thus, as there are no modern pronophiline or any 
hypocystine butterfly species known from the mountains of southeastern 
Brazil, I regard the Tertiary Amazonian seaway as the most plausible his¬ 
torical reason for this biogeographic disjunction. 

The Neotropical Erebiini: Main evidence for a geologi¬ 
cally recent penetration of a butterfly fauna from North 
to South America. Although its relative and absolute chronology are 
still controversial, the upheaval of the Andean chain is in general well 
accepted, arising from Patagonia tothe Cordilleras de Merida and Perija 
in Venezuela. Many paleoecological studies cited above have demon¬ 
strated that the evolution of the montane biota of the Andes is closely 
related to its geological development. FHowever, interpretation of the cur¬ 
rent patterns of distribution in organisms like butterflies has largely been 
drawn from Cenozoic history, which cannot itself explain many facts (see 
for instance, Descimon 1986). Brown (1942) in a pioneer, but entirely 
neglected work 3 on the origins of the butterflies and birds in the high 

3 This publication by a well known lepidopterist (not old enough to be forgotten), which 
antiopatedy proposes several ideas essential fa the understanding of the ongins of the but¬ 
terfly fauna of the tropical Andes had gone unnoticed to lepidoptensts in recent times. Two 
(undamenta) papers on the subject (Desamon, 1986; Shapiro, 1994) do not ate it, and it is 
possible that some of their condusions would have been considerably different if they had 
been aware of its content I do not know of any previous citation in the relevant literature. 



Fig. 4. South American three main land masses during the formation of the Middle 
Miocene Amazon seaway (modified from Rasanen eta/., 1995 and Webb, 1995). Mi¬ 
ocene land portions correlate to current areas of distribution of seven endemic 
pedaliodine genera which are thought to be of ancient origin. 


tropical Andes anticipated the idea of an autochthonous origin of certain 
elements of the fauna in Ecuador, in particular the satyrine butterflies of 
the tribe Pronophilim, a taxonomic group with which the author was him¬ 
self well acquainted. Brown aptly supposed that within the pronophilines, 
high elevation forms had necessarily derived from lower elevation ones in 
the process of Andean orogeny duringthe Tertiary, and questioned whether 
FHolarctic elements would have been able to colonize the Andes due to 
ecologically suitable connections later in the Quaternary, when climatic 
changes inferred from evidence of glaciations, affected the vegetation. Ironi¬ 
cally, Brown, who later erected the Andean genus Penrosada (Brown, 
1944) (a junior synonym of Manerebia Staudinger: Fyrcz and Viloria, in 
press), failed to notice that this actually belongs to the Laurasian tribe Erebiini, 
and could not find a suitable explanation for the apparent absence of the 
'FHolarctic' satyrine element he sought after. 

Brown's contribution is remarkable also because it asserts that, for 
an autochthonous butterfly element to be able to adapt to high eleva¬ 
tion in synchrony with the Andean orogenic process, they had to be at 
least Miocene in age. Furthermore, when briefly referring to the butter¬ 
flies known from the Tepuyes of the Guayana Shield, Brown (then the 
only living person who had actually studied Lepidoptera from those ar¬ 
eas) suggests that they seem to represent modern Andean lineages. 
The first idea has been discussed above; the second will be discussed 
elsewhere (Viloria, in prep.). 

In the previous section I favored the view that Andean pronophiline 
butterflies probably diverged very early from the Austral fauna. Mem¬ 
bers of the FHypocystini and the Pronophilini perhaps share a common 
ancestor. This opinion contradicts Brown's hypothesis, which is at least 
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more reasonable than Descimon’s (1986) suggestion of an entirely 
Holarctic origin for the Pronophilini. However, my hypothesis does not 
preclude the necessary condition that autochthonism of modem faunal 
elements requires early presence of the parental element, an idea that 
has to be credited to Brown, 

A major problem with deriving the pronophilines from an Austral 
lineage is the chronological sequence of uplifting of the main Andean 
chain, because if we have no proof of early ecological connection be¬ 
tween the southern latitudes and the subtropical and tropical incipient 
Andes, then this hypothesis becomes unlikely. It seems clear that the 
southernmost and central portions of the Andes began to arise earlier 
than the northern region, and so the idea is tenable; however, geologi¬ 
cal data for the chronology of earlier phases of orogeny in the Andes 
(other than Late Pliocene) are either speculative, old and unreliable, or 
lack enough temporal resolution, and much has just been inferred from 
the fossil record. 

Simpson (1983) summarized ideas about ecological change gener¬ 
ated by the uplift of the Andes, reckoning that at least 65 million years of 
complex geological processes (from Late Cretaceous to the end of the 
Pliocene) must have been correlated with the generation of climatic zones 
from equatorial to polar latitudes and changing patterns of intracontinental 
aridity. Therefore, the purely physical effects of the rising of the Andes 
were compounded with many other factors to produce environmental 
disparity and heterogeneity along the whole of South Amenca. The cur¬ 
rent thermal gradient between the poles and the Equator is only evident 
during the last 14 Ma. Stabilization of this latitudinal temperature gradient 
allowed (or drove) the development of altitudinally stratified kinds of veg¬ 
etation along the emerging Andes by means of many environmental fac¬ 
tors discussed in detail by Simpson (1983). Not until after the end of the 
Pliocene (3-5 Ma) did supra-forest open habitats appear, represented in 
fossil palynological sequences in the northern Andes (Hooghiemstra, 1984; 
van der Hammen, 1985; vanderHammenand Cleef, 1986); this type of 
vegetation has been termed preparamo by van der Hammen and Cleef 
(1986) and certainly constituted the first available high elevation habitat for 
forest butterflies that are supposed to have evolved towards life in 
preparamo, protoparamo (a closer precursor ofthe current paramo) and 
paramo ever since. The hypothetical evolutionary history of the satyrine 
butterflies faunas (in particular the Pronophilini) from this time onwards 
seems to be very closely attached to that of the vegetational successive 
changes generated by climatic fluctuations. This subject will be discussed 
in another article, where the proposed model of Pleistocenic speciation 
for these butterflies (Adams, 1977, 1985) is assessed (Viloria, in prep.). 

Here I need to address an almost simultaneous series of events rel¬ 
evant to historical biogeography of the montane biota. As already dis¬ 
cussed, the formation of a Middle to Late Miocene Amazonian seaway 
must have imposed serious constraints on the expansion or migration of 
the lower montane biota of the Andes into other mountains east of this 
range (probably until the beginning of the Pleistocene, see Rasanen et a!., 

1995). On the other hand, the final closing of the Mesoamerican arc and 
the accretion of its land mass to South America has been dated at 7-3 Ma 
(Pliocene), as a result of the continuous eastward movement of the Car¬ 
ibbean plate (Sykes et at., 1982). It is understood that the Serrania de 
Baudo, the fourth and westernmost Andean Cordillera of Colombia, is 
actually the southernmost portion of the formerly insular Mesoamerican 
arc. These dates are very important for Neotropical biogeography since 
the land bridge established through the collision enabled northern biota 
to colonize South America, and vice versa. Mann and Burke (1984) pro¬ 
posed that the complete closure ofthe Panama isthmus occurred 3 Ma, 
and dates obtained from the analysis of marine microfossils are compat¬ 
ible with this (Keigwin, 1978, 1982). Abundant evidence of floral 
(Hooghiemstra, 1984) and faunal (Marshall eta!., 1979) interchange also 
correlate well with this timing. The proximity of the bridge to the Andes 
together with intermittent climatic change have accounted for a remark¬ 
able historical influence of the Holarctic biota in the high Andes, where 
the temperate and cold-tolerant elements could successfully establish. 


Palaeobotanical studies of colonization by North American elements 
into the Andes (van der Hammen, 1989) show that the first floral ele¬ 
ments to cross were tropical to subtropical, the so called warm-tem¬ 
perate taxa from the Tertiary Laurasian flora, recorded as migrating south¬ 
ward during a Miocene period of cooling. These elements found refuge 
in the tropical mountains. Later to cross were cool-temperate to cold- 
tolerant elements that are still found in the Holarctic region. For ex¬ 
ample, Hooghiemstra (1984) dated the appearance of the Nearctic genus 
AJnus in the Colombian Cordillera Oriental at 2.6 Ma, while the oak 
genus Quercus is only recorded for the first time around I Ma. 

I correlate the above described events to the arrival to South America 
of several Laurasian elements of the butterfly fauna, some of which ap¬ 
parently managed to cross along the entire Andes to the Patagonia, but 
others only penetrated as far as the Central Andes, and a smaller pro¬ 
portion got no further south the Colombian Cordillera Oriental. On 
the other hand, South Amencan lineages of butterflies colonized Meso 
and North America in a similar way (see Scudder, 1892). 

Before discussing the Laurasian butterfly element in the Andes, I 
must briefly mentioned the West Indian pronophiline genus Catisto. the 
only representative of the entire subfamily Satyrine in the insular fauna 
of the Canbbean. Taxonomic and biological information of this genus is 
superbly summarized by Smith etat. (1994). Catisto is morphologically 
and structurally closely related to the continental Neotropical genus 
Eretris, so far known only from montane habitats from Bolivia to Guate¬ 
mala, where it has several taxa that fly at lower elevation levels in the 
cloud forest, but also high Andean upper forest taxa. I think it is reason¬ 
able (as pointed out by Smith et at., 1994) to propose a continental 
origin for Catisto, which may prove to be the sister group of Eretris. 
What demands explanation is how the hypothetical ancestor reached 
the Caribbean islands, where the group now exhibits high taxic diversity 
(40 species, with many endemics). 

Plate tectonics suggests that the arc formed by the West Indies may 
have made contact with the northern part of South America at the time 
when the Caribbean plate commenced to migrate eastwards, squeez¬ 
ing between the North and the South American plates (Sykes et at., 

1982) (see figure 5). This situation prevailed prior to the Mesoamerican 
accretion, between the Late Cretaceous (85-66 Ma) and Late Tertiary 
(27 Ma) (Pindell and Dewey, 1982), but even more recent closeness of 



Fig. 5. Relative motion of the Canbbean plate since the beginning of the Tertiary (60 
Ma.) (CH: Chortis block, GA Greater Antilles Arc, MA: Mesoamerica Arq NA: North 
Amenca, SA: South Amenca); a, the Greater Antilles Arc connecting Yucatan and the 
South American mainland: ancestors of Catisto possibly entered the Antillean region; b, 
northern South America in close contact with southeastern portion of the developing 
Caribbean plate (Oceanic Plateau); c-d, development of the current Caribbean plate, 
dosing and final accretion of Mesoamerica to South America (modified from Duncan 
and Hargraves, 1984). 
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land masses and lowenng of sea level could allow biotic interchange. 
Therefore, it is plausible that the progenitor of Calisto reached one of 
the main Canbbean islands, and subsequently spread to others via a 
physical connection (when the sea level fell in very dry Pleistocene pe¬ 
riods?). This could explain why the genus is almost exclusive to the 
Greater Antilles (but see below). 

In any case, the origin of Calisto deserves profound investigations 
with regard to the complicated issues of Caribbean geology, which has 
already been the subject of several multiauthor books (e. g., Bonini et 
at., 1984, but see Briggs, 1994 for criticisms), and contains more than 
100 recognized geological provinces (Case etai, 1984). What appears 
likely is that Calisto may represent the only surviving lineage of a richer 
satyrine fauna that reached these islands from South America dunng a 
period of favorable geological and climatic conditions, subsequently adapt¬ 
ing from forest to warm open habitats that had remained devoid of 
other satyrines and offered new ecological possibilities for Calisto. Con¬ 
trary to Smith et at (1994), who invoked biological consequences of 
the Tertiary tectonic processes in the Caribbean, I think that Cafefo was 
only able to speciate after original populations spread to different islands 
in the geologically recent past (Pleistocene), after which the rise of sea 
level determined a major vicariant pattern. A relationship between Calisto 
and any African Satyrinae (Riley, 1975) appears very unlikely to me. 

All South American butterfly groups originally of Laurasian origin could 
have also undergone recent radiation at different rates (or conversely, 
undergone differential extinction). Historical conditions of the environ¬ 
ment may have played an important role in this, butthe biological nature 
of each clade is almost certain to have had an additional impact. Brown 
(1942), Descimon (1986), and Shapiro (1991, I 994) have addressed 
several problems of establishing relationships amongst the high Andean 
and Fuego-Fbtagonian fauna and their Laurasian (= Holarctic sensuaucto- 
rum) equivalents, in particular those families as Pieridae, Nymphalidae, 
and in a lesser degree, Lycaenidae and Hesperiidae. These problems are 
complicated matters largely beyond the scope of the present study. 

Striking for the Satyrinae, the dominant element of the Andean and 
Fuego-Patagonian realms, both taxonomically and numerically, is that 
none of the previous authors attempted to bring solid biogeographic 
conclusions together, especially with regard to the controversial matter 
of Laurasian colonization. The majority of Descimon's ideas about the 
origins of the Andean Satyrinae in the Andes in particular are rejected 
here (see conclusions). 

Three extant butterfly genera of the Erebiini in the Neotropics are 
endemics to very high elevations (paramo and superparamo) in the north¬ 
ernmost Andes of Venezuela and Colombia (Diapharos Adams and Ber¬ 
nard in the Cordillera de Menda, Idioneurula Strand in the northernmost 
Cordillera Oriental, and Sabatoga Staudinger in northern Cordillera Orien¬ 
tal), and strangely absent from the Sierra Nevada de Santa Marta and the 
Sierra de Perija; as these genera do not seem very closely related, their 
ancestors may have entered the northernmost Andes with the arrival of 
cold-temperate and cold-tolerant elements of the North American flora, 
including grasses which seem to be their host plants (ca. 2.6 Ma). It is worth 
noting that the Laurasian ancestors of these South American genera appear 
to have gone extinct in Central America and the southern United States, 
where they are so far unknown (Holarctic erebiines are truly high latitude 
animals). The arrival of such an erebiine fauna to northern south America is 
remarkable since it would require not only the Mesoamerican land bridge, 
but also a very cold (perhaps dry) climatic phase in which open areas of 
grass vegetation enabled these sedentary insects progressively to colonize 
the Andes. These conditions were probably present in the Late Tertiary 
when North American savanna vegetation and associated fauna are abun¬ 
dantly recorded by modem and fossil data (Williams, 1975). Later as the 
environment became warmer, the animals retreated with their habitats to 
the highest elevations in the Tropics, or to austral latitudes through the 
transandean corridor. In the former case, some cold-adapted elements prob¬ 
ably did not manage to spread again during Pleistocene climatic oscillations, 
as there were later phases of upheaval recorded for the northern Andes 


(Kroonenberg etal., 1990). It is very interesting that the last vigorous up¬ 
heaval of the northernmost portion of the Andes is dated between 4 and 6 
Ma, an interval that falls in the lapse of time when the accretion of the Pana¬ 
manian isthmus to the South Amencan continent occurred. This orogenic 
process only affected the non-volcanic massifs north of the Bogota area 
(Sierra Nevada del Cocuy, Cordillera de Merida, Sierra de Perija, and Sierra 
Nevada de Santa Marta), thus providing suitable high elevation habitats for 
the first time h the region. The combined result presumably permitted 
colonization of these local highlands by the ancestors ofthe modem erebiines. 
Why have not they entered the Andes further south? They have indeed, 
but the groups that managed to do so have also established in the cloud 
forest and undergone remarkable evolution in parallel with some of the 
pronophilines. Among them Manerebia, Staudinger is the most outstanding 
example. This erebiine genus ranges from the Sierra Nevada de Santa Marta 
to Bolivia, exhibiting high endemism and also parapatric zonation along dis¬ 
tributional gradients, just as in the pronophiline genera. Manerebia occurs 
both in lower cloud forest and paramos, and it is also possible that its mem¬ 
bers are mimetically associated with the Pronophilini (Vitoria, in press a). 

Other grassland genera of the Neotropical Erebiini are the monoba¬ 
sic Tamania Pyrcz (so far known from medium to high montane savanna 
in the northernmost Cordillera Oriental) and Stuardosatyrus Herrera. 
The latter is a most puzzling biogeographic enigma, since it is the only 
allochthonous element known within the satyrine fauna of the Magel¬ 
lanic region, but clearly nor a memberofthe Hypocystini. An undescribed 
genus is known from medium elevation cloud forests in disjunct areas of 
northern Colombia (Cordillera Oriental) and Ecuador, where they rep¬ 
resent different subspecific populations. The last genus of the Laurasian 
tribe in the Andes is Neomanio/a Hayward, a rare, almost unknown group 
from the southern Bolivian Andes that may well prove to be the geo¬ 
graphical link between Manerebia and Stuardosatyrus. Its biogeographic 
relationships cannot properly be evaluated due to lack of material and 
distributional records. 

The only existing phytogeny forthe Andean satyrine butterflies (figs. I, 
2, taken from Vitoria, 1998) provides evidence of the basal evolution of 
the Erebiini, standing apart from both the Pronophilini and the 
Hypocystini, and occupying a position between them that could be in¬ 
terpreted in the terms of the biogeographic history proposed here. 

That these few genera are ascribable morphologically to the Erebiini is 
beyond reasonable doubt, but some other biological features are also sup¬ 
portive of a North American ongin, for example seasonality (a rare phe¬ 
nomenon, unknown within other Neotropical montane satyrines) is known 
for Diaphanos(Marvsar\6 Bernard, 1981; Adams, 1985), ManerebtyMasvs 
and Bernard, 1979; Adams, 1984, 1985; Pyrcz and Vilona, in press), and 
possibly Sabatoga Paramo species in general (like Diaphanos huben Adams 
and Bernard and Manerebia spp.) fly in the northern Andes only during the 
dry season (corresponding to the boreal winter), while some forest species 
of Manerebia have been found only dunng the rainy season (boreal sum¬ 
mer). These seasonality patterns could have a meaningful interpretation if 
adequately addressed. 

Offering an analogy, Reliqu/a santamarta Ackery (1975), an endemic 
monobasic genus from the high elevations in the Sierra Nevada de Santa 
Marta is now thought to be a memberofthe Holarctic genus A/er/sSchrank 
(Ackery, pers. comm.), although experiments pursued in order to reveal 
a possible hidden seasonal polyphenism that could suggest a North Ameri¬ 
can origin have failed (Shapiro, [I978]a, 1984). Patterns of seasonal 
polyphenisms have been found in other Tropical montane pierids of the 
genus Tatochila Butler (Shapiro, 1978b, 1980), and they are naturally ex¬ 
hibited by a number of Austral species (Shapiro, 1985). The phenom¬ 
enon is associated with the early origin of high latitude butterflies, where 
photoperiodic differences caused by seasonality affect the development 
and the phenotypic expression of the adult butterfly wing pattern. How¬ 
ever, there seems to be no final conclusion for the possible origin of the 
pierid assemblage of the high Andes and southern South America. 

Given the case of the more sedentary North American satyrids his¬ 
torically invading new Andean lands under suitable conditions, I would 
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tend to accept that some Andean pierids are probably also of Laurasian 
origin, in particular the notably vagile genus Co/ias Fabricius, as well as 
the ubiquitous nymphalid genus Cynthia Fabricius that are found world¬ 
wide in temperate and montane regions (Scudder, 1876; Clark, 1935; 
Brown, I 942; Descimon, 1986; Shapiro, 1994). The origins of these 
genera are thus accepted and more or less well understood (Descimon, 
1986; Shapiro, 1993, 1994), but the less known, but no less rich and 
interesting lycaenids and hesperiids of the Neotropical regions here con¬ 
sidered, are probably mainly autochthonous (Shapiro, 1994 and refer¬ 
ences therein). 


Conclusions 


Modern understanding of the taxonomy, phylogeny, and current geo¬ 
graphical distribution of the Andean and Fuego-F^tagonian satyrine fauna 
shows that South America represents an area of faunal complexity for¬ 
merly misunderstood. The latter can be explained in terms of historical 
biogeography. Although fossils of these insects are poorly known in the 
southern hemisphere, their evolutionary history could partly be recon¬ 
structed in relation to vegetational changes well documented by recent 
paleobotanical studies. However, major geological and climatic events are 
implied in the historical and evolutionary processes, as primary causes. A 
long-term sequence of five major steps for a novel historical biogeogra¬ 
phy of the temperate and montane satyrid butterflies in the Neotropics 
and adjacent Subantarctic South America can be summarized as follows: 

1. Break-up of the Gondwana continent, and definitive separation 
of South America from North America (ca. 200-140 Ma), Africa ( ca . 80 
Ma), Antarctica and the Indo-Australian land masses (ca. 60 Ma). 
Gondwanan satyrid tribes Euptychiini, Hypocystini and Parargini remained 
in the tropical and subtropical forests on the main South American con¬ 
tinent (Fig. 3). 

2. BegmningofthemainAndean orogenic process (Late Cretaceous 
to Eocene, Pre-Andean phases, started ca. 65 Ma). Differentiation of 
continental faunas as they adapt to new habitats available in uplifted ar¬ 
eas; during this period the Pronophilini diverged from the Hypocystini, 
and occupied new forested and elevated lands of the Andes. Subse¬ 
quent upheaval of the Andes (Tertiary, Oligocene, proto-Andean phase 
ca. 60-27 Ma) allowed spreading of the earliest low elevation 
pronophiline fauna along the mountains, but also possibly eastwards to 
the plateaus of Brazil and Guayana, as cooling of the continent occurred 
during the Middle Tertiary (Miocene, ca. 20-15 Ma). 

3. Formation of a major continental seaway (Middle-Late Miocene, 
ca. 10-8 Ma; until early Pleistocene, ca. 5 Ma) dividing South America 
into three portions: Andean, Brazilian, and Guayanan (Fig. 4). Impossi¬ 
bility for montane butterfly faunas to cross over the water barriers, even 
though climatic conditions would have eventually allowed the spread of 
temperate elements. Major differentiation of Andean, Brazilian and 
Guayanan pronophiline lineages, in orogenically active ranges (Miocene- 
Pliocene, Eu-Andean phases, ca. I I -2 Ma). 

4. Displacement of the Caribbean plate enabled the Pronophilini to 
colonize the Antillean land (ca. 10-7 Ma), and the continuation of this 
process produced the accretion of the Mesoamerican arc to South 
America (Pliocene, ca. 7-3 Ma) (Fig. 5). The episode affected the adja¬ 
cent limits of the South American plate, generating vigorous uplift of the 
northernmost Andes (ca. 6-4 Ma). Glacial intervals in boreal latitudes 
enabled Laurasian biotic elements to enter the northernmost portion of 
the Andes (ca. 2.6 Ma), already high enough to act as a refuge for cold- 
adapted biotas when the Late Pliocene interglacial began. By the same 
means, pronophiline butterflies entered Mesoamerica. 

5. Final Cenozoic uplift of the Andes and intense and recurrent gla¬ 
ciation cycles (Pleistocene, ca. 50.000-10.000 ya). The South Ameri¬ 
can Erebiini spread along the Andes, together with the modern lineages 
of the Pronophilini. Intense radiation of all lineages in the Andes and 
temperate southern part of the continent by means of allopatric and 


parapatric speciation under highly cyclical environmental fluctuations. The 
last glacial allowed spreading of modern lineages of Pronophilini towards 
the Pantepui and Mesoamerica, but not to south eastern Brazil. 
Hypocystines remained in Austral latitudes. 

This new scenario, if correct, refutes the following hypotheses and 
statements: 

1. That the Pronophilini areof medium old Hoiarctic onginipesamon, 

1986: 521) and have undoubtedly Hoiarctic affinities (op. cit., p. 522). 

2. Thatthe Gondwanianor Nothofagus-like‘\ohgr\\... is nonexistent. 
No Andean butterflies reveal an affinity with Australian or New Zealand 
groups. Furthermore, the depauperate lepidopteran fauna of South Amen- 
can Nothofagus forests, as well as of the Patagonian steppe is devoid of 
such faunistic elements (Descimon, 1986: 521). 

3. Thatthe Patagonian butterfly fauna is dominated by Pronophiline Saty- 
nds [seemingly contradictory with the previous assertion (I), but obviously 
refernng to what are Hypocystine satyrids] and that its lineages extend all the 
waytothenorthemAndesintheorsa/biome(Sbapiro, 1994: 52). 

4. That Hoiarctic satyrids are conspicuously absent in the Andes 
(Shapiro, 1994: 50). 

On the other hand it is important to confirm diverse positions al¬ 
ready assumed by Shapiro (1994), and answer several of his many 
embarrassing questions. For example, Shapiro (p. 46) is concerned about 
the fact that the 19th Century notion of a northern origin of the [high] 
Andean butterflies had persisted so long in time as to be found in the 
only available modern treatise onthatfauna(Descimon, 1986). Shapiro’s 
serious questioning about this exaggerated misconception must be re¬ 
interpreted in the light of the evidence that the origins of the Andean 
butterfly fauna are diverse and heterogeneous, a hypothesis he had al¬ 
ready suggested! (p. 49). Then again, Shapiro recognized that the influ¬ 
ence of the so called Great American Interchange (the biotic exchange 
through the Mesoamerican land bridge) may be limited because of geo¬ 
logical time constraints (pp. 45, 49). I have implicitly tried to demon¬ 
strate this limitation by showing that only a few satyrid genera of Laurasian 
origin developed in the Andes after the isthmian link allowed faunistic 
exchange between North and South America, and that it was not only 
due to time constraints, but also to geological, climatological, and envi¬ 
ronmental causes together with the intrinsic biological nature of the lin¬ 
eage involved. Shapiro's confusion, when attempting to find ties to sup¬ 
port links between boreal and oreal butterfly faunas in the Andes, was 
largely due to insufficient knowledge about Neotropical Satyrinae; the 
absence’ of Hoiarctic satyrines in South America is not longer a factor 
needing explanation. Nor did he appreciate the real nature of the South 
Andean-Patagonian satyrids (a group well known in the field, but not 
from a taxonomic viewpoint). Demonstration of the Hypocystini as a 
Gondwanan group adds strength to the radical hypothesis of Pacifica 
(Humphries and Parenti, 1986). Shapiro would have a problem with 
any such idea because it postulates events that are too early, requiring 
modern butterfly tribes to have differentiated in the Mesozoic(op. cit., p. 
52). I think we might abandon the persistent notion that butterfly higher 
taxa could not have evolved before the rupture and dissemination of 
the continents, because distribution patterns worldwide simply point to 
the opposite. Summing up, the biogeography of butterflies as under¬ 
stood through the development of these ideas seems easier to under¬ 
stand when relieved of various preconceptions about time, and preju¬ 
dices for particular events whose relevance is limited (e.g., Pleistocene 
climatic change, Great American Interchange). If one particular tool for 
biogeography deserves special recognition in the case here discussed, it 
is systematics, the method by means of which I have been able to see 
new relationships, even if through a virtual smoke screen. 
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I luscidae (Diptera) are worldwide in distribution with far more than 4000 
described species (Pont, 1989; Carvalho etai, 1993). They are known 
as common house flies and some species have a great medical and vet¬ 
erinary importance, acting as vectors of many diseases. However, most 
of the species have no contact with man or his anthropobiocenose be¬ 
cause their habits. Adult Muscidae occur in many habitats, but they are 
less common in dry, open and exposed habitats, or where sandy or 
acidic soils prevail (Pont, 1986). They are rather common in higher alti¬ 
tudes. Muscidae are represented in the Neotropical region by 838 spe¬ 
cies in 84 recognized genera (Carvalho etal., 1993; Carvalho and Couri, 
2002a; Couri and Carvalho, 2002), about 20% of the world fauna. 

Histoncal biogeographic studies on Muscidae are scarce(Carvalho, 1999), 
although they are increasing in recent years. A few papers have hypoth¬ 
esized on the distributional patterns of world Muscidae. In the Holarctic 
region, all taxa of the Eudasyphora s.str. Townsend are faunal elements of 
known dispersal centers. The speciation of these flies has been correlated 
with the history ofthe forest vegetation during the Pleistocene (Cuny, 1980). 

The first analysis of the distributional patterns of South American Mus¬ 
cidae was made by Hennig (1965), with a clearly dispersalist approach. 
According to him, the first species occurring into the region came by dis¬ 
persal from the North, at the beginning of latest Cretaceous or early Ter¬ 
tiary penod. This biotic connection between North and South America could 
have resulted in a considerable amount of faunal interchange (Michelsen, 
1991). On the other hand, Hennig (1965) considered that the marked differ¬ 
entiation of the groups in the southern South Amenca could be a result of the 
long time of evolution of in the area. All those groups have originated from 
ancient lineages from the Northern Hemisphere, h several waves, being 
considered terminal of groups that suffered extinction in the northern lands. 

Following this broad idea, Michelsen (1991) claimed that the occur¬ 
rence of Anthomyiidae flies (the proposed sister group of Muscidae) in 
South America occurred by a first invasion of a lineage into the region 
from the Northern Hemisphere during the latest Cretaceous or early 
Tertiary period. From this lineage, evolved a clade comprising Phaonantho 
Albuquerque plus Coenosopsites Michelsen (fossil genus), with is sister 
group Coenosopsia Malloch, following an ancient vicariant event. These 
are currently understood as essentially Neotropical genera (Michelsen, 
1991, 1996, 2000; also Nihei and Carvalho, in press). 

In the recent years, other hypotheses have been proposed to explain 
the distribution of Muscidae in the region, mainly applying a cladistic ap¬ 
proach (Carvalho, 1999; Couri and Carvalho, 2000, in press; Carvalho and 
Coun, 2002b), following a better biotic/geological understanding ofthe bio¬ 
geographic evolution ofthe Neotropical region (Crisci etal., 1991; Amorim 
and Pires, 1996; Marshall and Liebherr, 2000; Amorim, 2001). 


Panbiogeographic analysis 


The panbiogeographic approach was developed by Leon Croizat, 
in the 1950’s, who established an objective method to represent the 
spatial component of biodiversity. Croizat's method consists basically in 
mapping the geographical distribution of the species and to connect that 
localities by an individual track. The congruence of two or more indi¬ 
vidual tracks indicates a generalized track, which indicates an ancestral 
biota distributed in the past and posteriorly fragmented (Craw et al, 
1999). The development of the panbiogeographic and cladistic meth¬ 


ods emphasize that the Earth and its biota have evolved together show¬ 
ing a common history (see Morrone and Crisci, 1995 for a review). 

Morrone (2001 a) has recently suggested that the panbiogeographic 
method can been used in a first step to propose hypotheses of primary 
biogeographic homologies to refer to a common biogeographic history 
of the biota. In a second step, cladistic biogeography deals with second¬ 
ary biogeographic homology, showing that a biogeographic analysis may 
include both approaches, in a two-stage analysis. 

In spite ofthe increase in panbiogeographic studies in the Neotropical 
region, there is none using Muscidae flies. Within the six genera from the 
Neotropical region with known cladistic analysis (Carvalho, 1999; 
Fbmplona, 1999; Couri and Motta, 2000; Carvalho and Couri, 2002b), 
we have chosen three genera to undertake a panbiogeographic analysis. 

The sister groups Cyrtoneurina Ciglio-Tos and Cyrtoneu- 

nops/r Malloch. The genera Cyrtoneurina arid Cyrtoneuropsisare sister 
groups (Pamplona, 1999; Couri and Carvalho, in press) and both have spe¬ 
cies distnbuted in the Neotropical region. All their species were included in 
the present analysis, even the widespread ones, although they are less in¬ 
formative. On the other hand, there are no species of those genera occur¬ 
ring in southern South America (see Amorim and Pires, 1996 and Morrone, 
2001 c for a definition of this area). 

Cyrtoneurina, a monophyletic genus, is comprised of nine species 
(Pamplona, 1999), distributed from Mexico to Brazil. Three species (C. 
arienopsis, C. cytindrica, and C. monstrata), which are represented in only 
one or two localities, were not included in the analysis. The remaining six 
species, based on their distributional range, are shown by individual tracks in 
figure I. Based on the species, basically four generalized tracks result, which 
are shown in figure 2 (tracks a-g). C. geminata and C. uber (tracks a, b, and 
d) compose a generalized track from the Caribbean to the Amazonian re¬ 
gion, which is interrupted in northern Central America and northern South 
America. C. con/usaand C. uber compose a generalized track in the south¬ 
ern Caribbean subregion (track c). C. confusa and C. geminata compose a 
track from southern of the Amazonian subregion to the Parana subregion, 
interrupted in the boundaries of northeastern/ southeastern Brazil (tracks e 
and f). C. biseta, C. geminata, C. costaJis and C.cnspaseta are part of a gen¬ 
eralized track in the Parana subregion (track g). These three latter species 
form a clade in Pamplona (1999) (Fig. 3). On the other hand, C. uber d a 
basal lineage of the remaining species and is distnbuted throughout the 
Neotropics (Fig. I f), whereas C. costaJis, one of the apical species, has a 
restricted occurrence (Fig. I c). 

The monophyletic genus Cyrtoneuropsis is abundant in the Neo¬ 
tropics, with 33 species ranging from Mexico to Argentina. There are 
10 species (C. brunnea, C. flaviantennata, C. fuscisquama, C. immunda, 
C. macuiipennis, C. ocasionaiis, C. pallipes, C. pararescita, C. similata, 
and C. varico/or) ranged in only one or two localities, which were ex¬ 
cluded from the analysis. Individual tracks of the remaining 23 species 
are shown in figure 4. The analysis resulted in I 8 generalized tracks 
(Fig. 5), which are concentrated in the Caribbean subregion (a-h), 
where basically occur four tracks, one of them composed by several 
widespread species (tracks a, b, e, f, g) (Fig. 5). Tracks j and i are also 
present in this region. In the Amazonian subregion, there are eight 
tracks (k-s), where track m is basically the same as track k. In the 
Chacoan subregion there are only two tracks, one in the Caatinga 
province (track p) and another in the Cerrado province (track t). In 



Fig. 1. Individual tracks of six species of Cyrtoneurina: a, C. biseta; b, C. confusaic, C. costalisid, C. crispasetaie, C. geminata;i, C. tuber. 


the Parana subregion there are also two tracks (u and v), both h the Brazil¬ 
ian Atlantic Forest province. Three tracks are corroborated by FVnplona' s 
(1999) dadogram (Fig. 6): track f, C. pdystjgma, C. wulpi, C. inuber, C. veniseta, 
these two last one are sister groups; track h, C. mi mica and C. multomaculata 
are sister groups; and track p, C. beebe/and C protosetosa are probably 
sister groups. On the other hand, C. armipes forms a generalized track with 
C. conspersa, which also could indicate a phylogenetic pattern. As Cyrtoneurina 
and Cyrtoneuropsis are sister groups and occur in whole Neotropics, it is 
possible to infer that the distributional range of their common ancestral is in 
the tropics of Central or South America. 

The monophyletic genus Bithoracochaeta Stein. Bithora- 
cochaeta Stein is a monophyletic genus comprised of nine species (Motta 
and Couri, 1999), which has already studied through a dadistic analysis (Couri 
and Motta, 2000). Their species are distributed from Mexico to Argentina, 
with some widespread species (Couri and Carvalho, 2002), Although 
these widespread species are less informative, they were included in 


the analysis. Four species (B. equatorialis, B. nigricornis, B. maricaensis, 
and B. varicomisj are represented by one or two localities and thus were 
not analyzed. Tracks of the remaining five species are shown in figure 7. 

From these, basically three generalized tracks result (Fig. 8). B. 
flavicoxa and B. leucoprocta compose a generalized track n the Carib¬ 
bean subregion (track a). In the Amazonian subregion, track b is com¬ 
posed by B. flavicoxa and B. annulata, that could probably be part of a 
larger track, which also includes the previous one. In the Parana subre¬ 
gion, there is one generalized track, composed by B. annulata. B. 
atricornis, and B. leucoprocta(\xark c) and another (track d and e) com¬ 
posed by B. atricornis and B. leucoprocta which is part of the previous 
one (Fig. 8). 

Comparing the generalized tracks obtained with the cladogram of 
Bithoracochaeta proposed by Couri and Motta (2000) (Fig. 9), there is 
no corroboration. Therefore, we could argue there are is biogeographic 
homology, showing that the genus does not have a common history 
with the whole area. 



Fig. 2. Generalized tracks of Cyrtoneunna: a, b and d = C. geminate + C. uber;c, C. confusa + C. uber; e, C. confusa + C. geminata;\, C. confusa + C. geminate; g, C. biseta + C. 
geminate + C. cnspaseta + C. costalis. See text for explanation. 


C. uber 
C. confusa 
C. arleriopsis 
C. biseta 
C. geminata 
C. costalis 
C. cnspaseta 

Fig. 3. Cladogram of the species of Cyrtoneunna (modified from Fbmplona, 1999). 


Parsimony Analysis of Endemicity (PAE) 


The exclusive occurrence of taxa in the locality or a particular area 
(endemic taxa) has a strong significance. In PAE, the parsimony analysis 
is applicable to taxa which share localities, in order to postulate biotic 
relationships, by producing an area cladogram. In this sense, PAE classi¬ 
fies areas or localities (analogous to taxa) by their shared taxa (analo¬ 
gous to characters) in agreement with the most parsimonious solution. 
On the other hand, like systematics, an outgroup could be included to 
root the cladogram. Since it is difficult to infer the ancestral area, we 
included an area coded with zeros (Rosen and Smith, 1988; Morrone, 
1994b; Morrone and Crisci, 1995; Luna-Vega etal, 2001). Concerning 
the homology of areas, Craw etal. (1999) suggested that biogeographic 
homology could be recognized through PAE, which is equivalent to a 
generalized track (see also Morrone, 2001 a). 

In the present analysis, a map of southern South America was di¬ 
vided into quadrants of five grades of latitude x five grades of longitude 





Fig. 4. Individual tracks of 23 spetiesof Cyrtoneuropsisx, C. anvipes;b, C. beebeix, C. conspersxA, C. dubiaie, C. Lsacosta;\, C. gemma: g, C. gluta;h, C. incognita*, C. muben j, C. mellina,: 
k C. mimica,\ C.multomaajlata;m,C.neotnt 2 ;n,C.polfitigma;o, Cpraenubilatp, C.prutosetosa;q, Cresota,:r, C. senate's, CspbpteraX C. stein; u, C. venisetay, C. walken;x, C. wulpi. 
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Fig. 5. Generalized tracks of Cyrtoneuropsis: a, C. inuber + C. gluts + C. polystigma + C. steini; b, C.gluts + C. polystigma + C. rescita;c. C. dubia + C. polystigma + C. stem/; d, C. 
sploptera + C. dubia;e, C. gluta + C. polysti'gma + C. wulptf, C. inuber + C. pdystigma + C. veniseta + C. wulpi;g, C. dutia + C. inuber + C. veniseta; h, C. mimica + C. multomaculata , 
i, C rescita + C. inuber; j, C. gluta + C. praenubila + C. wulpi; k, C. armipes + C. fuscicosta + C. veniseta; I, C. conspersa + C. protosetosa + C. veniseta; m, C. arm'pes + C. fuscicosta; 
n, C conspersa + C. fuscicosta;o, C. inuber + C. multomaculata + C. protosetosa + C. rescita;p, C. beebei + C. protosetosa; q, C. conspersa + C. multomaculata; r, C.gemma + C. 
multomaculata; s, C. armipes + C. conspersa; t, C. senata + C. beebei; u, C. mellina + C. polystigmay, C. polysti'gma + C. walken. See text for explanation. 


(Fig. 10). Based on 22 quadrants (A to V), a data matrix was constructed 
by coding I for presence and 0 for absence of species of the genera 
examined. The cladogram was constructed with WINCLADA (Nixon, 
1999, version 0.9.9 beta) and NONA (Goloboff, 1993, version 2.0), 
through heuristic searchs and, whenever necessary, a strict consensus 
cladogram was constructed. 

The sister groups Apsil Malloch and Reynoldsia Ma- 
lloch. Apsil Malloch and Reynoldsia Malloch are monophyletic genera 
and sister groups according to a cladistic analysis of the tribe Coenosiini 
(Couri and Pont, 2000). They are endemic to Patagonia and southern 
Chile and were studied using cladistic methodology by Carvalho and 
Couri (2002b). 

Apsil is comprised of 10 species (Couri and Carvalho, 2002); A. diminuta 
was not included in this analysis. The analysis of the data matrix yielded four 
trees (10 steps, Cl = 90, Ffl = 66) and a stnct consensus was constructed 
(Fig. I I). Two species, A. bisetaarid A. maculipennis, are synapomorphic for 


the whole area, since they are widespread in the Subantarctic subregion 
(Morrone, 2001 c). PAE also recognized a smaller area of endemism, de¬ 
fined by A. apicata, A. dilata, A. flavipaJpis, A. pennata, and A. spatulata. 
Reynoldsia is comprised of nine species (Couri and Carvalho, 2002); 
R. robusta and R. trochanterata were not included in the analysis. 
The analysis of the data matrix yielded a single tree (7 steps, Cl = 

100, R.I = 100) (Fig. I 2). PAE recognized only one area of endemism, 
defined by R. aurifera, R. brevitarsis, R. coxata, and R. rufoapicata. 

According to Carvalho and Couri (2002b), distributional patterns of 
specie of Apsil s more restricted than those of Reynoldsia. A atripes is 
the only Apsil species occurring in the Central Chilean subregion (see 
Morrone etai, 1997 and Posadas and Morrone, 2001 for a definition 
of this subregion). There are no Reynoldsia species in the Central Chil¬ 
ean subregion. On the other hand, the same area of endemism within 
the Subantarctic subregion was indicated by both genera. As they are 
sister groups, it is possible that the distributional range of its common 
ancestral is in the Chilean forests. 
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C. armipes 
C ccsnaperaa 
C. flaviantennata 
C gluta 
C. walkeri 
C. fusd costa 
C. gemina 
C. steini 
C. sonata 
C immunda 
C. dubia 
C. fusasquama 
C. incognita 
C. polystigma 
C. varicotor 
C. mellina 
C inuber 
C veniseta 
C.wulpi 
C. similata 
C. mimica 
C. multomaculata 
C. maculipennis 
C. praenubila 
C. spiloptera 
C. protosetosa 
C. beebei 
C. neotrlta 
C. ocasionalis 
C. pararasc/ta 
C rescita 


Fig. 6. Qadogram of the species of Cyrtoneuropsis (modified from Pamplona, 1999). 


Palpibracus Rondani. Palpibracus is an endemic genus of Mus- 
cidae with 18 species distributed in the southern South America (Carvalho 
and Coun, 2002a); R carvaJhoi and P valdiviensisvjere not included in the 
analysis. There is no cladistic study for its species (Carvalho, 1989). The 
analysis of the data matnx yielded a single tree (21 steps, Cl = 76, R] = 72) 
(Fig. 13). PAE recognized two major areas of endemism; one, defined by R 
apicalis, P fasciculatus, Rlancifer, and P univrttetus, which is subordinated to a 
basal one, defined by Pperuvianus, Pseparatus, Pspicatus, and Ptrivittatus; 
and another defined by P. pilosus and Preynoldsi. 


Cladistic biogeography 


The methodology of cladistic biogeography, by replacing the taxon 
names by the areas where they occur, generates biological area dadograms 


(see Morrone and Crisci, 1995 for methodological procedures). The first 
study using a cladistic biogeographic approach to Muscidae flies in the Neo¬ 
tropical region was made by Carvalho ( 1 999), with SouzabpesmyiaNbu- 
querque, an unusual muscid genus. Pfe argued that based on the position 
of the basal clade, S. amazonica, the genus may have had its ancestor back 
in the Late Cretaceous (Fig. 14). Amonm and Pires (1996), corroborated 
by other studies, argued that the first division in the continental Neotropi¬ 
cal region occurred in the Late Cretaceous, suggesting a northwestern 
track against a southeastern track (Rg. 15). 

Carvalho and Coun (2002b) compared the taxon area dadograms of 
Apsil Malloch and Reynoidsia Malloch with some biogeographic patterns of 
endemic taxa in southern South America (Crisci et a/., 1991; Morrone, 
1993, 1994a; Morrone eta!., 1994a, 1997). They found a strong congru¬ 
ence, and hypothesized thatthose patterns were due to vicariance (Amorim 
and Pires, 1996; Morrone etal., 1997). As it has been understood in the 
recent years, the Neotropical region seems to be composed by at least 
two different main biogeographic elements, each with different interconti¬ 
nental relationships: the circumtropical and the circumtemperate compo¬ 
nents (Cabrera and Willink, 1973; Crisci eta!., 1991; Amonm and Tozoni, 
1994; Amorim and Pires, 1996). Concerning to the circumtropical ele¬ 
ment, the eastern portion of South America is assigned to generalized tracks 
which connect it to the Tropics of the Old World (Morrone, 2001 b,c); its 
northern limits are now understood since a better definition of the Mexican 
transition zone was recently presented (Marshall and Liebherr, 2000). 


Areas of endemism in South America 


Determining the distributional pattern of the species is first step of any 
biogeographic analysis; however, the main difficulty in undertaking bio¬ 
geographic analyses is the definition of areas of endemism. To define these 
areas, it is necessary to use methods that generate hypotheses maximiz¬ 
ing the consistency of distribution of the largest number of species. The 
delimitation of an area of endemism without taking the phylogeny into 
consideration, can result h erroneous relationships among the areas. 

The areas of endemism of Muscidae, based on the analyzed genera, 
is basically coincident with the subregions and provinces found by Morrone 
(2001 c). In the Caribbean subregion there are three generalized tracks 
(a-c); in the Amazonian subregion, there is only track d; and in the Parana 
subregion there is only track e (Fig. I 6). In southern South America, there 
is a generalized track for Muscidae (tracks f-h), included in the Subantarctic 
subregion. This is one ofthe best studied subregions of the Neotemperate 
region (Amorim and Pires, 1996; Posadas and Morrone, 2001; see 
Morrone, 2001 c for a review). 


Age of the Muscidae 


What is the age ofthe family Muscidae? There are only three ways to 
determine the age of any monophyletic group: the age of fossils and the 
distribution pattern of its species (Pfennig, 1965) or, by molecular clocks. 
There are very few published molecular studies of Muscoidea (Vossbnnck 
and Friedmann, 1989; Bemasconi et a!., 2000), and none for Muscidae. 
Therefore, based on the increase of biogeographic studies, it is possible to 
indicate the probable age of the Muscidae, using the distributional patterns 
of their species. Couri and Carvalho (in press) found, based on a cladistic 
analysis, that Philomis Meinert and Passeromyia Rodhain and Villeneuve, 
genera whose its species parasite birds, belong to the same clade (Fig. 17). 
The biogeographic interpretation of this phylogenetic pattern resembles a 
Gondwanian pattern of distribution, also found in several basal or apical 
groups of Diptera(Papavero, 1977; Amorim and Tozoni, 1994), which could 
suggest that the common ancestor of those genera is older than what we 
have thought before. Perhaps it could have appeared before latest Creta¬ 
ceous, the previous hypothetical age postulated for Muscidae (Pfennig, 1965). 

Other interesting relationship is shown by the clade (Charadrella 
(Allaudinella(Aethiopomyia, Ochromusca))) (Fig. 17). The former genus 





Fig. 7. Individual tracks of five species of Bithoracochaeta: a, B. annulata; b, B. atncom/s; c, B. flavicoxa; d, B. leucoproda; e, B. plumata. 


occurs exclusively in the Neotropical region, whereas the others occur 
exclusively in the Afrotropical region (Couri and Carvalho, in press). 
Their cladistic relationships also corroborate a Gondwanian distribution, 
pushing the age of the clade back to middle or early Cretaceous. This 
would be the oldest hypothetical age for muscid flies, since Pont and 
Carvalho (1997) described the first three fossil amber muscids -two 
species included in Phaonia Robineau-Desvoidy, a recent genus, and 
another species included in Archaeopolietes Pont and Carvalho, an ex¬ 
tinct taxon- known from Dominican amber (about 15-20 millions of 
years ago). Such amber age could be understood as the minimum age 
of Muscidae species (Couri and Carvalho, in press). Evenhuis (1994), 
however, found an Eocene fossil doubtly identified as Muscidae. 

On the other hand, the age of Anthomyiidae could also reflect 
the age of Muscidae, as they are considered sister groups (Michelsen, 
1991,2000). Michelsen (2000) suggested a minimum age for Antho¬ 


myiidae plus Muscidae of 40+ m.y.a. (Lower Eocene). As pointed 
above, based on the distribution patterns of some species, the old¬ 
est age (middle or early Cretaceous) is only a hypothesis since it was 
based on a partial phylogenetic analysis of the family, although some 
of the resulted monophyletic groups inside the family have corrobo¬ 
rated the previously proposed classifications. The question if the break 
up of Gondwanaland could have been important to affect the pat¬ 
tern of distribution of these genera of Muscidae will still remains as 
an open question. 

Therefore, the hypothetical age of this family still remains to b e clearly 
defined while more historical biogeographic studies will be available, 
together with more fossil evidence. Grimaldi and Cumming (1999) re¬ 
corded the oldest cyclorrhaphan larvae from Cretaceous amber, but 
they did not classified it into any family. However, according to them, 
calyptrates did not appear until Cenozoic. 



Fig. 8. Generalized tracks of Bithoracochaeta: a, B. fla/icoxa + B. leucoprocta; b, B. annulata + B. flavicoxa; c, B. annul'ata + B. atncom/s + B. leucoprocta; d and e, B. atricomis + B. 
leucoprocta. See text fa explanation. 


B flavicoxa 
B nigricornis 

B pacifera 
B leucoprocta 

B atricornis 
B annulata 
B varicornis 
B maricaensis 
B plumata 



Fig. 9. Cladogram of the species of Bithoracochaeta (modified from Coun and Motta, 2000). Fig. 10. Grid of southern South America with 22 quadrants (A-V) used in the PAE. 
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Fig. 11 . Area dadogram of April: I, A. apicata; 2, A. stripes ; 3, A. biseta ; 4, A. dilata ; 5, 
A. fla/ipalpis, 6, A. macuhpenns;! , A. maculiventns;%, A. pennata ;9, A. spatulata. C, E, H, 
I, L = quadrants. See text fa explanation. 
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Fig. 12 . Area dadogram of Reynoldsia: I, R. aunfera; 2, R. brevitarsis; 3, R coxata; 4, R 
pectinata; 5, R. pteropleura/is; 6, R. rufoapicata; 7, R. scutel/ata. A, B, E, H = quadrants. 
See text for explanation. 
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Fig. 13. Area dadogram of Palpbracus: I, Palbuquerquei; 2, Papicalis; 3, Pchilensis;A, 
Pconfusustb, Ptasoculatus;b, Plancifer;7, Pnignventns;&, Pperwi'anus;'), Ppitosus; 10, P 
reyrddsi, 11, Pseparatus; 12, Psimilis; 13, Pspicatus; 14, Ptnvrttatus; 15, PunMttatus, 16, 
P veneris. A, B, C, D, E, H, I. L, Q = quadrants. See text fa explanation. 
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Fig. 14. Geographical distribution of species of Souzalopesmyia, with the taxon da- 
dogram superimposed: a, S. amazonica; b, S. paraensis; c, S. singulars; d, 5. sulina; e, S. 
carioca (from Carvalho, 1999). 



Fig. 15. Summary of the main vicariance barriers in the history of the Neotropi¬ 
cal region. I, Caribbean Plate detachment from the mainland; 2, separation be¬ 
tween the northwestern and southeastern main components, the line along the 
rivers Amazonas/Madeira/Mamore in the Amazonian basin; 3, epicontinental sea 
formation in the Maracaibo area; 4, a large division in northwestern Amazonia 
(not related to date to any geological event); 5, Middle to Late Cretaceous water 
connection between the Parnaiba and Parana basins (redrawn from Amorim and 
Pires, 1996). 





Fig. 16. Generalized tracks for Misodae in the Neotropical region based on individual tracks of six genera of MiEodae; a, Cyrtoneunna + Cyrtoneuropss, b, B/thoracochaeta + Cyrtoneuropss: c 
Cyrtoneunna + Cyrtneuropss;d, B/thorasodaeta + Cyrtoneuropsis;z, B/thorasodaeta + Cyrtoneuma + CyrtoneuvfmXApsil+ftybraas;g,/fai+ltyybr3aE;d,Apsil+ftyyt)racis +Reynolds. 


Conclusions 


It seems that the distributional patterns of the genera analyzed show 
congruence with the history of the Neotropics. From the analysis of the 
species, we found generalized tracks for Cyrtoneun'naand Cyrtoneuropsis, 
which were corroborated by cladistic analysis. Using PAE of some genera 
from southern South America ( Apsil, Reynoldsia, and Palpibracud) we found 
areas of endemism that were also corroborated by previous studies. 

The congruence of the areas of endemism indicate that the pat¬ 
terns of distribution of Muscidae were due to vicariant events in the 


past, however, there are much more to be done with Muscidae when 
more specimens are available. The analysis of other genera of the family 
is still required for a better understanding of the historical biogeography 
of Muscidae in the region. 

The present study, based uniquely on biogeographic methods that 
reconcile both biogeographic and phylogenetic patterns of the biota, 
we suggest that the Muscidae age is back to middle or early Cretaceous. 
The biogeographic hypothesis herein proposed for the family will be 
more consistent when more evidence on distnbutional ranges and phy¬ 
togeny is accumulated. We greatly hope that further studies using Neo- 
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Phaonantho 

NEO 

Coenosopsia 

NEO 

Stomoxys 

COSMO 

Poiietina 

NEO 

Moreilia 

COSMO 

Mu sea 

COSMO 

Mesopotamia 

NEO 

Hydrotaea 

COSMO 

Dolichophaonia 

NEO 

Souza lopesmyia 

NEO 

Muscina 

COSMO 

Philomis 

NEO 

Phaonina 

ORI, AUST 

Fraserella 

ORI 

Passeromyia 

AFRO. ORI. AUST 

Synth esiomyia 

COSMO 

Calliphoroides 

AUST 

Reinwardtia 

NEO 

Dichaetomyia 

PAL, AFRO, ORI, AUST 

Cyrtoneurina 

NEO 

Cyrtoneuropsis 

NEO 

Charadrella 

NEO 

Alluaudinella 

AFRO 

Aethiopomyia 

AFRO 

Ochromusca 

AFRO 

Scutelkxnusca 

NEO 

Mydaea 

COSMO 

Limnophora 

COSMO 

Coenosia 

COSMO 

Neodexiopsis 

NEO 


Fig. 17. Cladogram of selected genera of Muscidae. Abbreviations: AUST, Australian region; AFRO, Afrotropical region; COSMO, cosmopolitan; NEO, Neotropical region; ORI, 
Oriental region; PAL, Palaearctic region (modified of Couri and Carvalho, in press). 


tropical Muscidae flies as models be made in order to contribute to a 
better understanding of the evolution of the region. 
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CONSIDERACIONES BIOGEOGRAFICAS DE LA PRECORDILLERA (ARGENTINA), 
CON BASE EN ARTROPODOS EPIGEOS 


Sergio Roig-Junent, Gustavo E. Flores y Camilo Mattoni 


E n la Argentina existen numerosos sistemas orogenicos extraandinos, los 
cuales han llamado la atencion de los biogeografos por las relaciones par- 
ticulares mostradas por su biota. Uno de ellos es el conocido sistema de 
Sierras Peripampeanas (De La Sota, 1967), del cual se han estudiado al- 
gunos de sus artropodos (Ringuelet, 1961; Mattoni y Acosta, 1997; 
Cicchino y Roig-Juhent, 2001), pteridofitas (De La Sota, 1967) y peces 
(Ringuelet, 1961). Estas Sierras Peripampeanas han sido considerados 
como sistemas orogenicos antiguos que estaban relacionados con siste¬ 
mas afines de Africa del Sur (Jeannel, 1967; Cicchino y Roig-Juhent, 2001). 
En America del Sur dicho sistema describe un arco que comienza en el 
sur de Brasil, continua en las sierras del sureste de Uruguay, luego en 
Argentina en la provincia de Buenos Aires en los sistemas de Tandilia y 
Ventania. las Sierras de la provincia de Cordoba (Pampa de Achala), para 
finalizar en las Sierras Subandinas de las provincias de Tucuman, Salta y 
Jujuy (Frenguelli, 1950). Otro sistema orogenico extraandino que tam¬ 
bien ha llamado la atencion lo constituye el macizo de Somuncura, el cual 
esta ubicado en la region norte de la Patagonia, cuya fauna ha sido objeto 
de numerosos estudios (Cei, 1969, 1971) y en la actualidad se estan 
desarrollando investigaciones acerca de su artropodofauna. Muchos de 
los elementos de los artropodos de la meseta de Somuncura poseen un 
origen patagonico, a pesar de encontrarse esta rodeada por elementos 
de la provincia biogeografica del Monte. 

Todos estos sistemas orogenicos se encuentran alejados de la cor¬ 
dillera de Los Andes, excepto el de las Sierras Peripampeanas en su 
region septentrional (Frenguelli, 1950). A pesar de haberse estudiado 
estos sistemas montanosos extraandinos, existen otros en la Argentina 
cuya biota ha sido estudiada parcialmente y que por lo tanto se desco- 
noce el posible origen de los taxones que las habitan. Entre estos esta la 
Precordillera, que ocupa unos 450 km paralela a la Cordillera de Los 
Andes y separada de ella por un valle longitudinal entre 50 km de an- 
cho, con un maximo de 100 km, en las provincias de La Rioja, San Juan 
y Mendoza, al oeste de la Argentina. De la Precordillera ha sido estudia¬ 
da la vegetacion y la fauna de vertebrados, mostrando diferentes tipos 
de relaciones. Mientras que los vertebrados de altura estan mas rela¬ 
cionados con la provincia biogeografica Altoandina, la vegetacion posee 
muy poca relation con esta provincia biogeografica. 

Nuestro objetivo es tratar de establecer las relaciones biogeo- 
graficas que muestran los artropodos de la Precordillera con las res¬ 
tates areas de America del Sur Austral, tratando de reconocer sus ori- 
genes posibles. 


Caracterizacion de la Precordillera 


La Precordillera es una provincia geologica que se encuentra entre las 
Sierras Pampeanas y la Cordillera Frontal (Furque y Cuerda, 1979) y que se 
caractenza pnncipalmente por poseer unidades paleozoicas. Se extiende 
unos 450 km en sentido norte a sur, desde los 28° hasta los 33° de latitud 
sur (Roig y Martinez Carretero, 1988); su ancho es variable, no superando 
los 100 km y alcanzando una altitud maxima de 4900 m (Sierra de Punilla 
en La Rioja). La Precordillera es casi paralela a la Cordillera de LosAndes y 
esta separada de ella por la larga y estrecha fosa tectonica del valle longitudinal 
de Uspallata-CaJingasta-lglesia. 


El cuadro geotectonico de la Precordillera corresponde al de un 
ortogeosindinal que empieza su evolution en el eocambrico, como cuenca 
sedimentaria marginal y longitudinal a la masa cratonica de las Sierras 
Pampeanas (Sierra de Pie de Palo, Maz y Umango) (Furque y Cuerda, 

1979). Esta cuenca hasufrido la action de distintas orogenias, tales como 
la Caledonica y la Varisica. Esta ultima es la que genera el estilo estructural 
que actualmente se observa en los cuerpos sedimentarios de la 
Precordillera. La Precordillera constituyo un ambiente acuatico marino 
desde el cambrico hasta el devonico medio, en que comienzan a deposi- 
tarse gradualmente restos vegetales. A comienzos del devonico superior, 
los movimientos precordilleranos determinan la formation de una dorsal 
denominada Protoprecordillera, en la que aparecen depositos de tipo 
continentales que se continuan en el carbonifero. Estas cuencas 
sedimentarias fueron rellenadas en el permico con materiales igneos, ba- 
sicamente tobas y basaltos. Es recien durante el jurasico y cretacico que la 
Precordillera comienza a comportarse como un relieve positivo (Furque 
y Cuerda, 1979). Finalmente la Precordillera debe su fisonomia actual 
como estructura de montana a los movimientos de la orogenia Andica, la 
que se manifesto en el eoceno inferior como movimientos basculares de 
descenso que dieron lugar a la formation de cuencas alargadas en sentido 
N-S. Es posterior al plioceno que se evidencia que la Precordillera consti¬ 
tuye una formation montanosa. 

La Precordillera posee dos sistemas de vientos principales (Fig. I) 
(Roig y Martinez Carretero, I 988), los humedos que provienen del 
este del anticiclon del Atlantico que descargan su precipitation en la 
vertiente oriental, y los del anticlon del Pacifico que son vientos secos 
debido a que vierten la mayoria de su agua en la Cordillera de los An¬ 
des. Esto marca una gran diferencia entre las dos vertientes, la oriental 
que recibe los vientos del Atlantico, que son principalmente estivales y 
aportan agua en el periodo vegetativo (con una precipitation de 300 
mm anuales), incluso forman bancos de niebla en los pastizales de altu¬ 
ra (Roig, 1965). La vertiente occidental ademas de no recibir el aporte 
de agua que proviene del Atlantico, recibe vientos secos, que si bien 
son invernales, disminuyen la poca agua que existe en el ambiente, cuya 
precipitation es como maximo de 136 mm (Martinez Carretero, 2000), 
llegando en algunos lugares a menos de 30 mm por aho. 

Biogeograficamente podemos encontrar en la Precordillera tres 
provincias, la Puna, el Monte y la Prepuna (Roig y Martinez Carretero, 

1998). Estas estan delimitadas por pisos altitudinales. La figura I es un 
perfil general de la Precordillera en sentido este-oeste, a los 32° 30' de 
latitud sur. En el se observa que por el este se encuentra un piedemonte 
cuya pendiente no es muy marcada y que esta ocupado por el Monte. 
Aproximadamente a los I 500 metros la pendiente cambia en forma 
abrupta y se levanta la vertiente oriental de la Precordillera. En estas 
laderas sigue habiendo vegetacion del Monte y tambien existen laderas 
muy humedas cubiertas por la vegetacion del Cardonal (Prepuna) (Roig 
y Martinez Carretero, 1988). La Prepuna y el Monte llegan hasta los 
2300 m (en algunos casos hasta los 2500 m), mezclada con elementos 
de la vegetacion Punena. Estos ecotonos son mostrados en la figura I 
como areas blancas. Tambien entre los 2300 y 2700 m hay estepas 
arbustivas y pastizales de altura, que poseen distintos tipos de vegeta¬ 
tion de la del Monte y Prepuna. Por encima de los 2700 m y hasta los 
3200 m a ambos lados de la cima, la vegetacion es netamente de la Puna. 
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Fig. 1. Corte transversal de la Precordillera y Cordillera Frontal a 33° de latitud sur 
(Mendoza) mostrando los distintos ambientes (modificado de Roig y Martinez Carrete- 
ro, 1998), Las zonas blancas representan los ecotonos. 


En la vertiente occidental por debajo de los 2700 m se vuelve a producir 
un ecotono con el Monte, no existiendo Prepuna, y ya por debajo de los 
2500 metros la vegetacion es del Monte a lo largo del valle de Uspallata- 
Calingasta-lglesia (Roig y Martinez Carretero, 1988). 


Ambientes de la Precordillera 


Como comentamos antes podemos encontrar distintos ambientes 
correlacionados con pisos altitudinales y diferenciados tambien por las con- 
diciones de precipitacion entre una ladera y otra de la Precordillera. 

Puna. La Puna argentina presenta cuatro distritos, denominados 
jujeiio, Central, Boliviano y Cuyano (Martinez Carretero, 1995). El distri- 
to Cuyano es el mas austral y ocupa la Precordillera, desde el sur de la 
Rioja hasta el sur de San Juan y norte de Mendoza (Rag y Martinez Ca¬ 
rretero, 1988). Esta area esta enmarcada entre los 2700 y 3000 metros 
(Fig. I), caracterizada a ambos lados de las cumbres por poseer clima frio 
y seco, y cuyo principal efecto climatico es la crioturbacion en inviemo. 

La fisonomia es de pastizales de altura y estepas arbustivas aridas, 
con matas de pequeno porte, entre 40-150 cm. El resto del suelo esta 
desnudo y recibe gran irradiation solar. La Puna de la Precordillera po- 
see como especies vegetates caracteristicas a P/azia daphnoides, Lycium 
decipiens, L. fuscum, Ephedra multiflora, Verbena diversifolia, Bacchans 
thymifolia, B. polifolla y B. tola (Roig, 1972; Roig y Martinez Carre¬ 
tero, 1998). 

Los pastizales de altura de la Puna Cuyana constituyen un ambiente 
donde habitan numerosas especies andinas de vertebrados. Entre ellas 
encontramos a la perdiz de la sierra, Attaglsgayi, que se encuentra por 
encima de los 2500 m. Tambien paseriformes de los generos Geossita 
(G. isabellina)y Cindodes (C. atacamensis y C. fuscus). Entre los grandes 
mamiferos en esta region se encuentran la vicuna, el guanaco, el puma 
y el zorro culpeo. Entre los reptiles encontramos a Pristidactylus 
scapulatus, Uotaemus rw/b<3//(lagarto endemico de la region de Uspallata), 
Uo/aemus elongatus e/ongatus y Phymaturus pal luma (Roig y Cei, 1973; 
Roig y Contreras, 1975; Cei, 1986). 

Los artropodos de este ambiente en su mayoria son constituyentes 
de la fauna de suelo, aunque suele encontrarse algunos dipteros como 
el tabano Dasybasis chi/ensis, y otros como Tipu/a andina, Astrophanes 
spp., Saudersia spp. y Trichophoraspp. Las Fiormigas caracteristicas per- 
tenecen a los generos Pogonomyrmex y Dorymyrmex, encontrando tam¬ 


bien el sol'rfugo Pseudodeobis andinus. Los coleopteros constituyen uno 
de los grupos con mayor diversidad de especies y encontramos algunas 
de ellas endemicas de esta region austral de la Puna, como curculionidos 
del genera Cytydrorhinus, los carabidos Metius canotae y Cnemalobus n. sp. 
y los tenebrionidos (que constituyen uno de los grupos mas diversi- 
ficados) incluyendo, entre otros, a Nycte/ia subsulcata, Epipedonotasenex 
y Psectrascelis semistrigosa. Otros coleopteros caracteristicos de la Puna 
Cuyana tambien estan distribuidos en la Patagonia, tales como los cara¬ 
bidos Anisostichus laevis, Barypus mendozensisy Carboniellaplatens/s, y 
el buprestido Agntus leucost/cus. 

Comunidades arbustivas y pastizales de la Precordillera 
entre los 2300-2700 m. Los elementos del Monte penetran en la 
Precordillera y dominan en ella hasta los 2250 m en la vertiente orien¬ 
tal. Por encima de los 2300 m aparece la vegetacion propia de las Sie¬ 
rras, tales como Adesmia uspa/latensis, Mu/inum spinosum, Verbena aspa- 
ragoides, sustituidas luego por Adesmia horrida, Senecio uspa/latensis, 
Ephedra andina y Chuquiraga rusdfolia, conjuntamente con Stipa para - 
miiioensis que llega hasta los 2700 m (Roig, 1972). Por el este tambien 
existen entre los 1900-2500 m coironales de Stipa tenuissima, que ocu- 
pan extensiones considerables denominadas pampas, ubicadas frente a 
la ciudad de Mendoza la Pampa de los Nangos, frente a Chacras de 
Coria la Pampa Seca, al sur de Potrerillos la Pampa de la Aguadita y en 
Tupungato la Pampa de la Rinconada. Estos son pastizales de neblina 
semejantes a los del Aconquija en la provincia de Tucuman (Roig, 1972), 
en las Sierras Subandinas. 

Este ambiente, entre los 2300 a 2700 m, posee una marcada 
estacionalidad, lo cual condiciona en muchos casos procesos de migra¬ 
tion en el caso de aves y mamiferos y por ello su fauna esta estrecha- 
mente relacionada con las de los dos ambientes que la rodean, la Puna 
y el Monte. La restante fauna que no sufre dichos cambios migratorios 
presenta diversos tipos de adaptaciones para sobrevivir los periodos 
invernales. Entre los roedores, aparecen el cuis (Microca/ia australis)y 
el tuco-tuco (Ctenomys mendodnus)ope son caracteristicos del area del 
Monte, el raton chinchilla (Abrocoma dnerea) y el raton de la sierra 
(Octomys mimax). Los edentados son muy escasos y son comunes al¬ 
gunos carnivoros como el gato montes Felix geoffroyi y el zorrillo 
Conepatuschingamendocinus(Ro\g, 1972; Redford y Eisenberg, 1989). 
El guanaco y el puma son los mamiferos mas grandes del area. El riandu 
petiso (Rheapennata) de la cordillera es una de las aves mas represen- 
tativas, junto con otro conjunto de aves (Roig, 1972), mientras que los 
paseriformes y las rapaces son los grupos de aves mas abundantes. En¬ 
tre los anfibios encontramos dos especies, el sapo Bufo spinu/osus y una 
especie de rana del genera Telmatobius, Tmontanus (Cei y Roig, 1973; 
Roig y Contreras, 1975). Ya en este area comienza a ser caracteristico 
el aumento de la fauna de reptiles (Roig y Cei, 1973; Roig y Contreras, 
1975; Cei, 1986). Entre los ofidios la vibora yarara Bothrops neuwiedi 
mendionalis y las culebras Liophissagittifer, Tomodon oce/latus y Lystrophis 
semicinctus. Tambien encontramos especies de lagartos tipicas del Monte, 
como el matuasto Leiosaurus catamarcensisy Lio/aemus darwim, y ele¬ 
mentos de la Puna, como Phymaturus palluma (a partir de los 2500 
metros de altitud), Pristidactylus scapulatus y Lio/aemus ruibah. A pesar 
de encontrar una mezcla de elementos faunisticos hay un conjunto de 
especies de reptiles que son caracteristicas y que se hallan en la region 
dos especies de geckos Homonota darwiniy H. wh'rtii, y dos especies de 
Lio/aemus, L. bibroniy L. uspa/latensis que se ubican entre los 2000 y 
2500 m. Entre los peces encontramos los bagres del genera Pygdium 
como un elemento indicador de su relation con la fauna austral de 
America del Sur (Ringuelet, 1961). 

Si bien la fauna de invertebrados tambien muestra un grado de mez¬ 
cla, posee mayor cantidad de especies endemicas del ambiente. Se en¬ 
cuentra una especie de avispa solitaria del genera Monobia, avispas 
fosoriales del genera Trichostictia, como numerosas especies endemi¬ 
cas de Tenebrionidae, entre ellas Epipedonota mendocinay E. intercostata 
(Flores y Vidal, 2001). 
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Monte. La provincia biogeografica del Monte esta caracterizada 
por una vegetacion arbustiva principalmente del genera Larrea, ade- 
mas de otros arbustos de los generos Atriplex, Ptectocarpa, Bulnesia, 
Cercidiumy Zucagnia(y\ore\\o, 1958). Faunisticamente los vertebrados 
de esta provincia han sido considerados de origen brasllico y de filia¬ 
tion subtropical y chaqueha (Ringuelet, 1961; Muller, 1973). Porotra 
parte, los trabajos realizados en artropodos muestran que esta area 
posee aproximadamente un 30% de fauna endemica y que existen 
tanto elementos patagonicos como brasllicos (Teran, 1973; Porter, 
1975; Stange et at., 1976; Willink, 1991; Roig-Junent et al, 2001). 
Roig-Junent et at. (2001) reconocen en el Monte cinco areas de 
endemismo con base en especies de insectos, dos de las cuales estan 
presentes en la Precordillera. 

Toda la Precordillera se encuentra rodeada a sus pies por la provin¬ 
cia biogeografica del Monte (Fig. I). Por la vertiente oriental se encuen¬ 
tra el Monte Central (Roig-Junent eta/., 2001), que alcanza en la 
Precordillera hasta los 2250 metros. Si bien el piedemonte de la 
Precordillera esta dentro del area de endemismo del Monte Central, 
existen algunos datos que podrlan justificar que este sector constituye 
un distrito diferenciable (Roig, 1972; Roig-Junent et at., 2002). En la 
vertiente occidental se encuentra un area de endemismo bien diferen- 
ciada del Monte entre los 1900 y 2500 m, el del valle de Uspallata- 
Calingasta (Roig-Junent et at., 2001) que se caracteriza por ser uno de 
los ambientes mas secos de la Argentina. Este ultimo entra en contacto 
entre los 2500-2700 m por el este con los elementos de la Puna y por 
el oeste con los altoandinos en la Cordillera Frontal (Martinez Carrete- 
ro, 2000). 

Las dos regiones del Monte que rodean a la Precordillera estan 
caracterizadas cada una por numerosas especies endemicas de artro¬ 
podos (Roig-Junent et at., 2001). No ocurre lo mismo con los verte¬ 
brados que poseen una fauna similar en ambas vertientes. De estos 
encontramos entre los mamiferos a marsupiales, como el raton del palo 
Marmosapusi/tay la comadreja overa Didetphisatbiventns. Los edentados 
y los gatos son los elementos mas conspicuos, entre los primeros los 
peludos Chaetophractus vittosusy C. vetterosus, el piche Zaedyuspichiy y 
el pichiciego Chtamydophorus truncatus, endemico del monte, y entre 
los gatos encontramos varias especies del genera Fetis. Tambien viven 
gran cantidad de roedores, entre ellos la mara (Do/ichotis patagonum), 
la vizcacha (Lagostomusmaximus)y el raton de los salares (lympanoctomis 
barrerae), genera endemico del Monte. Entre las aves de mayor tama- 
no encontramos el nandu comun y varias perdices de los generos 
Nothura y Eudromia. En cuanto a los restantes grupos de aves se 
incrementa notablemente la cantidad de especies en este ambiente con 
respecto al de la Puna (Roig y Contreras, 1975). 

Prepuna. Se extiende por las laderas y quebradas secas de las mon- 
tanas del desde el noroeste de Argentina, desde Jujuy hasta el noroeste de 
Mendoza. En el norte (Jujuy y Salta) se la encuentra entre los 2000 y 3400 
m (Cabrera, 1994), descendiendo su limite a los 1500 m en Mendoza 
(Roig y Martinez Carretero, 1998). La Prepuna no solo es condicionada 
por la altura sino tambien por la disposition y onentacion de las quebradas. 
El clima que posee es seco y calido con lluvias solo estivales. Posee varios 
tipos de comumdades (Cabrera, 1994), siendo la climax la estepa arbustiva, 
con abundancia de cactaceas, entre ellas Trtchocereuspasacana, de varios 
metros de altura y vanas especies restreras de Opuntiay Parodia. Tambien 
son caracteristicos los cardonales en las laderas, constituidos por cactaceas 
gigantes con forma de candelabro de 3 a 5 m de alto y con un diametro de 
30-40 cm. En las quebradas de Jujuy y Salta entre los 2000 y 3400 m de 
altitud estos cardonales estan formados por Trtchocereus pasacana, cubier- 
tos de epifitas del genera Tittandsta. Mas al sur los cardones son de Trtchocereus 
terschekn, que llega a los 2000 m acompanado de bromelias en roseta 
(FHaumman, 1947; Cabrera, 1994), Otra comunidad particular la constitu- 
yen los cojines de bromeliaceas, Abromeitietta brevifoliay A. torertztana, aso- 
ciada con varias especies de Tittandsta saxicolas, en laderas rocosas empina- 
das, que cubren completamente el suelo. 


Fdaumman (1947) reconoce dos distritos en la Prepuna: el Subandino 
Occidental y el Subandino Septentrional. En la Precordillera encontra¬ 
mos el Subandino Occidental, que esta solo en la vertiente oriental, a 
partir de los I 500 m (Fig. I). Se la encuentra principalmente en las lade¬ 
ras mas humedas y que poseen exposition al norte (Roig y Martinez 
Carretero, 1998). Segun FHaumman (1947) el distrito que se encuentra 
en la Precordillera esta caracterizado porque muchas de sus especies 
provienen del distrito central del Monte y tambien por la existence de 
numerosas especies vegetales endemicas. Lasfamilias mejor represen- 
tadas son las gramineas, leguminosas, cactaceas, verbenaceas y com- 
puestas y entre los arbustos, Ephedra andina (pingo-pingo), Butnesta 
retamay Bredemeyera cottetiotdes. Entre las cactaceas predominan las 
Opuntiay Echtnopsisy es llamativa la presencia de helechos xeromorfos 
(Pettea, Notho/aena, etc.) que estan ausentes en el Monte. 

Si bien la Prepuna esta estrechamente relacionada con la del Monte 
(Cabrera, 1994) se diferencia de este por la poca importance o ausen- 
cia del genera Larrea, la abundancia de cactaceas y la abundancia de 
bromeliaceas saxicolas, presenciade helechos (Ffaumman, 1947) como 
tambien por la presencia de numerosas especies endemicas. 

Las especies de vertebrados en su mayoria son compartidas con las 
del Monte y no se conocen especies endemicas de la Prepuna. Varios 
grupos de artropodos muestran esta misma situation, aunque si se co¬ 
nocen especies endemicas. Sin embargo, tambien se reconoce gran 
cantidad de especies de artropodos de la Puna, haciendo que la provin¬ 
cia Prepuneha sea muy dificil de separar faunisticamente de la Punena 
(Willink, 1991). 


Material y metodos 


Delimitacion de areas de endemismo. Las areas de ende¬ 
mismo han sido caracterizadas con base en especies de dos familias de 
Coleoptera: Carabidae y Tenebrionidae, las cuales se han utilizado para 
determinar areas de endemismo en America del Sur austral (Pena, 
1966a; Roig-Junent, 1994a; Roig-Junent y Flores, 2001; Morrone et 
at, en prensa) y con especies del orden Scorpiones, que siempre han 
sido reconocidos como excelentes modelos para el estudio de la 
biogeografia, y aunque no se han usado para reconocer areas de 
endemismo (pero si areas escorpiologicas'), demostraron gran utilidad 
en estudios sobre zoogeografia en Argentina (Mello-Leitao, 1942; Rin¬ 
guelet, 1953; Maury, 1979; Acosta, 1995; MattoniyAcosta, l997;Acosta 
y Maury, 1998) y America del Sur (Lourengo, 1994). Para la determina¬ 
tion de los limites de las areas de endemismo se siguio el criterio de 
considerar que la simpatria estricta no es necesaria para determinar su 
forma y que para ello se puede establecer aplicando parametros ambien- 
tales que la delimiten (Roig-Junent etat, 2002). 

Se han reconocido 17 areas de endemismo (Fig. 2), cuyas caracteris- 
ticas ambientales y taxones endemicos se citan a continuation. Algunas de 
estas areas concuerdan con areas propuestas en anteriores trabajos (Roig 
Junent, I 994a; Roig-Junent etat., 2001; Roig-Junent y Flores, 2001; Flo¬ 
res y Roig-Junent, 2001), por lo que solo mencionaremos su ubicacion, 
citando la referenda donde se explicitan sus caracteristicas y taxones en¬ 
demicos. Para aquellas areas de endemismo que no han sido descntas en 
trabajos anteriores se brinda information acerca de su vegetacion y la lista 
de taxones endemicos de los grupos tratados. 

/. Desierto de Coquimbo. Se extiende en la zona costera y central 
de la IV Region en Chile (Roig-Junent, 1994; Roig-Junent y Flores, 2001). 

2. Chile Central. Se extiende desde la zona costera hasta la Cordi¬ 
llera de Los Andes en las regiones V VI y Metropolitana de Chile. Inclu- 
ye la Cordillera de la Costa, la Cordillera Andina Central y el Valle Cen¬ 
tral (Roig-Junent y Flores, 2001). 

3. Araucania. Se extiende en la zona costera y central de las regio¬ 
nes VII, VIII y IX de Chile. La vegetacion de esta area pertenece a la 
region del Bosque Caducifolio, con un clima templado y sequla estival 
leve (Gajardo, 1994). Las comunidades vegetales dominantes son los 
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Fig. 2. Areas de endemismo utilizadas en el analisis de los componentes. 


bosquesde Nothofagus dombeyi, N. glauca, N. obliqua, GeAjinaavellana, 
Gomortega keule, Azara petiolans y Araucaria araucaria (Gajardo, 1994). 
Taxones endemicos. Scorpiones: Bothriuridae: Tehuankea moyanoi, 
Phoniocercuspictus, Bothriurus wfl3ft/j(Cekalovic, 1973, 1983; Mattoni, 
en prensa). Carabidae: Cnemalobusgermaini, C. striatipennis, C. su/ci/erus, 
Barypus (Arathymus) parallel us, Cerog/ossus chilensis, C. darwini 
mage//anicus(Qa\azuc, 1957; Roigjurient, 1992, 1994b). Tenebrionidae: 
Callyntra carbon aria, C. inflata, C. plariuscula C. rossi, Heliofugus arenosus, 
H. biobionesis, H. impressus, Mitragenius tristis, Nycter/nus thoracicus, 
Praocis costata, Pdentlpes, P laevico//is(Per\a, 1966b; Flores, 1999; Flo¬ 
res y Vidal, 2000a). 

4. Monte Boreal. El Monte Boreal se extiende desde el sur de Salta 
hasta el norte de La Rioja por tres valles longitudinales (Calchaqul, 
Quilmes y Santa Maria) y esta casi completamente limitado por cadenas 
montariosas de mas de 3000 m (Roigjunent etai, 200 I; Roig-Jurient y 
Flores, 2001). 

5. Monte Centrai Es una extensa llanura que se extiende desde el 
norte de La Rioja hasta el sur de Mendoza y cuyo limite oriental no esta 
marcado por sistemas orogenicos sino por condiciones climaticas (Roig 
Jurient etai, 2001; Roig-Jurient y Flores, 2001). 

6. Monte Austral. Como el anterior es una llanura que se extiende 
desde el sur de Mendoza hasta el este de Chubut, en la costa Atlantica 
(Roig Jurient etai, 2001; Roig-Jurient y Flores, 2001). 

7. Uspallata-Calingasta. Esta pequeria area la constituyen tres valles 
longitudinales de 300 km de extension y que en su ancho maximo llegan 
a 100 km. Los valles son desde el norte al sur: el de Iglesia (San Juan), 


Calingasta (San Juan) y Uspallata (Mendoza). La vegetation del Monte en 
estos valles se encuentra a una altura entre los 1900 a 2500 m y estan 
limitados al oeste por la Cordillera de Los Andes y por el este por la 
Precordillera (Roig Jurient et a!., 2001; Roig-Jurient y Flores, 2001). 

8. Prepuna. Esta estrecha area se extiende en el oeste de Argentina, 
desde Jujuy hasta Mendoza, en la vertiente oriental de las montarias 
subandinas. Su altitud varla entre I 500 a 2500 m, siendo una unidad de 
transition entre el Monte y la Puna. La vegetation de la Prepuna esta 
constituida principalmente por cactaceas y plantas ruplcolas, y las preci- 
pitaciones varfan entre 300 y 400mm (Roigy Martinez Carretero, 1998). 
Taxones endemicos. Tenebrionidae: Epipedonota intercostata, E. 
sublineata, Nyctelia subsulcata, Mitragenius obscuratus, Pibbaiia nuda, 
Scotobius wtttmeri (Kulzer, 1955a; Peria, 1973; Flores, 1999; Flores y 
Vidal, 2001; datos de coleccion). 

9. Chaco. Esta extensa area comprende el centro y noreste de Ar¬ 
gentina, oeste de Paraguay y el este de Bolivia, la cual ha sido dividida en 
tres areas distintas (Ragonese y Castiglioni, 1970), pero en este estudio 
la hemos considerado una unidad. Constituye una gran planicie y sus 
precipitaciones disminuyen de I 100 mm en Chaco y Formosa a 300 
mm en su extremo oeste (Morello etai, 1985). La vegetation predo¬ 
minate esta constituida por bosques xerofilos de 'quebracho Colorado 1 
(Schinopsis spp.), ‘quebracho bianco' (Aspidosperma quebracho-bianco) 
y algarrobos (Prosopisspp) (Ragonese y Castiglioni, 1970). 

Taxones endemicos. Scorpiones: Buthidae: Trtyusconfluens, Bothnundae: 
Brachistosternus ferrugineus, Bothnurus chacoensis, Timogenes dorbgnyi 
(Maury, 1982; Acosta, 1995). Carabidae: Cicindelaeugeni, C. hirsutifrons, 
C. siccalacicola, Cicindishorni, Lebia lapaza(Uebke, l935;Sumlin, 1979; 
Roig Jurient, 1998). Tenebrionidae: Entomoderes borealis, E. ce/lu/osus, 
E. satanicus, Epipedonota cordobensis, E. microplicatissima, Mitragenius 
hirtu/us, M. planicollis, Psectrascelis crib rata, P discico/lis, Pursina, Scotobius 
armentanus (Kulzer, 1955a; Peria, 1985; Flores y Roig Jurient, 1997; 
Flores y Vidal, 2001). 

10. Pampa. Se encuentra ubicada en llanuras del centro-este de 
Argentina y sur del Uruguay. La vegetation caracteristica es la estepa de 
gramineas, con ausencia de arboles. Las precipitaciones disminuyen de 
1000 mm anuales en el nordeste hasta 600 mm anuales en el suroeste. 
Taxones endemicos. Scorpiones: Bothriuridae: Bothriurus prospicuus, 
Urophonius iheringi (sistemas serranos) (Maury, 1973a). Carabidae: 
Barypus pul che/us, B. speciosus, Cicindela confluentesignata, C. melaleuca, 
C. niveaorbignyi, C. patagonica cherub/n(PreiUgy Barnes, 1989; Roig 
Jurient, 1992). Tenebrionidae; Leptynoderes varicosa, Mitragenius 
coarctico/lis, M. nudus, Nyctelia saundersi, Pracocis compacta, Scotobius 
crispatus, S. muricatus, S. porcatus, S. tristis (Kulzer, I 955, 1958, 1963; 
Flores, 1999; datos de coleccion). 

/ /. Patagonia. Comprende la estepa patagonica desde el centro de 
Neuquen en Argentina hasta el sur de la XII Region en Chile y el norte 
de la isla de Tierra del Fuego, al oriente de la Cordillera de los Andes 
(Roig, 1998). Incluye las areas de endemismo de la Patagonia Occiden¬ 
tal, Patagonia Central y Patagonia Austral (Roig-Jurient, 1994; Roig-Jurient 
y Flores, 200 I; Morrone et ai, en prensa). 

12. Payunia. Esta area se extiende desde el centro de Mendoza 
hasta el centro de Neuquen, en Argentina, al este de la Cordillera de 
los Andes (Roig, 1998; Roig-Jurient y Flores, 2001). 

13. Puna Cuyana. La Puna es una provincia biogeografica que com¬ 
prende estepas arbustivas, pastizales montanos, arbustos y arboles ba- 
jos que crecen a gran altitud (Cabrera y Willink, 1980) caracterizada 
climaticamente por el frio, la sequia y las heladas (Martinez Carretero, 

1995). Se extiende desde el sur de Peru hasta el norte de Mendoza, en 
Argentina. La Puna Cuyana se extiende desde el noroeste de San Juan 
hasta el norte de Mendoza en Argentina, rodeando al Valle de Uspallata- 
Calingasta en San Juan por el oeste sobre la Cordillera de los Andes y 
por el este sobre la Precordillera, en altitudes entre bs 2700 y 3000 m. 
En Mendoza se presenta solo al este del Valle de Uspallata sobre la 
Precordillera (Martinez Carretero, I 995). La Puna Cuyana constituye 
el area mas arida de la Puna, con menos de 100 mm de precipitation 
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por ano, y presenta menor diversidad de especies vegetales que los 
otros distritos, aunque se ha registrado la mayor cantidad de especies 
de plantas endemicas (Martinez Carretero, 1995). Taxones endemicos. 
Carabidae: Metius canotae, Cnemalobus n. sp. (Steinheil, 1869; Roig- 
Juhent, en prensa). Tenebrionidae: Psectrascelis semistrigosa, Sce/idospecta 
confusa (Pena, 1985a,b; datos de coleccion). 

/4. Puna Jujeha Comprende la Puna del oeste de Jujuy y Salta en 
Argentina, noreste de Chile e incluye el Subdistrito Central correspon- 
diente al oeste de Catamarca y La Rioja en Argentina (Martinez Carrete¬ 
ro, 1995). Se la ha denommado Puna seca por el nivel de precipitaciones 
entre 100-400 mm por ano y la vegetacion punena esta limitada entre los 
3000 y 4000 m de altitud. Este sector presenta mayor diversidad especi- 
fica que la Puna Cuyana, pero menor cantidad de endemismos vegetales 
(Martinez Carretero, 1995). Taxones endemicos. Tenebrionidae: 
Eppedonotajujuy ensis, Pihbaliacoscaruni, Pelegartula, Rescoban, Pfemeyrai, 
Rmohnan, Ppenai, P verrucosa, Ptatyhomus vestrtus, Pwittmen, Physogaster 
glaber, Praoos magnoi, Psectrasce/s ambigena, Rcariosicolls, Pdorsopundata, 
P rot undata, R strigosicottis, Pvidali, Sce/idospecta wittmeri, Scotobius /eechi, 
S. miche/bacheri (Kulzer, 1955a; Molinari, 1968; Pena, 1973, 1985a,b, 

1994, 1995; Flores y Vidal, 2001; datos de coleccion). 

15. Puna Bo/iviana. Comprende la Puna del sur de Peru, suroeste de 
Bolivia y las cadenas montanosas mas orientals de Jujuy, Salta y Tucuman 
en Argentina y corresponde al sector mas humedo de la Puna, con preci¬ 
pitaciones mayores a 400 mm anuales (Martinez Carretero, 1995). 
Taxones endemicos. Scorpiones: Bothriuridae: Bothnurusbocki, B. tnvrttatus 
(Maury, 1973b, 1984). Carabidae: Cnemalobus bruchi, Barypus 
ca/chaquens/s, Paratachys de/amarei. Tenebrionidae: Epipedonota botivia- 
na, E. tucumana, Pi/oba/ia barrosi, R ptanata, P torresi, Scotobius e/egans 
(Molinari, 1968; Pena, 1973; Flores y Vidal, 2001; datos de coleccion). 

16. Pampa de Achat a. Esta estrecha area incluye los pastizales de 
altura que se encuentran sobre los I 500 m hasta los 2200 m de altitud 
en las Sierras Grandes (Cordoba) y las Sierras de Comechingones (Cor¬ 
doba y San Luis) en el centra de Argentina. La temperatura es baja, con 
promedios entre 5° C en invierno y 14° C en verano; las precipitacio¬ 
nes son superiores a los 900 mm. Predominan las comunidades de 
pajonales de Stipa y Festuca, alternados con especies rastreras como 
Alchemillapinnata( Demaio y Medina, 1999). Taxones endemicos. Scor¬ 
piones: Bothriuridae: Urophonius acha/ensis( Acosta, 1993). Carabidae: 
Barypus comechingoensis(Ro\g (unent, 1992). Tenebrionidae: Scotobius 
granosus( datos de coleccion). 

17. Attoandina. Abarca las areas de alta montana de la Cordillera de 
los Andes, desde Venezuela a Tierra del Fuego. En el norte de la cordi¬ 
llera aparece a partir de los 4200 m y llega hasta la zona de meves 
eternas; este limite inferior desciende hacia el sur, llegando en Mendoza 
(Argentina) a los 3000 m, y en Tierra del Fuego a 500 m. De clima frfo 
durante todo el aiio, las precipitaciones se limitan a meve o granizo, 
pudiendo ocurrir de manera sorpresiva tormentas. Los suelos son suel- 
tos, arenosos e inmaduros, y en ellos predominan las gramineas xerofilas 
y las dicotiledoneas rastreras o en cojln, con numerosos generos ende¬ 
micos (Cabrera y Willink, 1980). Taxones endemicos. Scorpiones: 
Bothriuridae: Orobothnurusalticola, Brachistosternus montanus([4aury, 
1975; Roig Alsina, 1977). Carabidae: Trechisibus (Tresch/sibus) geae. 
Tenebrionidae: Antofagapraocis brevipi/is, A subnudus, Epipedonota 
interandina, Fa/sopraocis australis, Encardae, F. weisen, Physogaster andinus, 
Rnitidus, Rsetifer, Psectrascelis confinis, Pdiffici/is, Rescoban, Ppunctatisima 
Ptoroensis (Pena, 1985a, 1995; Flores, 2000; Flores y Vidal, 2001; da¬ 
tos de coleccion). 


Election de los taxones 


Se tuvieron en cuenta los criterios metodologicos de la biogeografla 
cladistica (Humphries, 1981) aplicados en otras contribuciones (Roig- 
Juhent y Flores, 2001) y que al menos una de las especies del grupo 
estuviera presente en el area de la Precordillera. Tambien se tuvo en 


consideracion elegir taxones que corresponden a la artropodofauna de 
suelo con disponibilidad de analisis cladisticos. 

1. Sce/idospecta Kulzer (Coleoptera: Tenebrionidae) (Fig, 3). Este 
genera de cinco especies que viven entre 1900 y 4300 m de altitud 
pertenece a la tribu Nycteliini y es endemico de Uspallata-Calmgasta, 
Puna Cuyana y Puna Central, en el oeste de Argentina (Flores, 1997). 
El cladograma de areas esta representado en la figura 7 (Flores y Roig 
Juhent, ined.). 

2. Barypus Dejean (Coleoptera: Carabidae) (Fig. 4). Este genera 
posee 23 especies que en su mayoria habitan pastizales de America del 
Sur Austral. El cladograma de areas puede observarse en la figura 8 
(Roig-Juhent, 1995). 

3. Cnemalobus (Coleoptera: Carabidae) (Fig. 5). Este genera es en¬ 
demico de America del Sur Austral (Roig Juhent, 1993), y posee 28 espe¬ 
cies que habitan pastizales y ambientes arbustivos. El cladograma de areas 
obtenido se puede observar en la figura 9 (Roig Juhent, en prensa). 

4. Epipedonota Solier (Coleoptera: Tenebrionidae) (Fig. 6). Es un 
genera de la tribu Nycteliini cuyas 23 especies son endemicas de Ame¬ 
rica del Sur Austral, distribuidas desde el sur de Bolivia hasta el norte de 
Tierra del Fuego, en altitudes desde el nivel del mar hasta los 4200 m 
(Flores y Vidal, 2001). El cladograma de areas esta representado en la 
figura 10 (Flores y Roig-Juhent, 2001). 

5. Bothnurus Peters (Scorpiones: Bothriuridae). Es el genera de 
mayor cantidad de especies dentro de la familia Bothriuridae, sumando 
alrededor de 40 entidades(Lowey Fet, 2000; Mattoni, datos ineditos). 
Su distnbucion abarca America del Sur Austral, desde Tierra del Fuego 
hasta el sur de Peru y alcanzando el noreste de Brasil, en variadisimos 
ambientes (exceptuando Amazonia) desde el nivel del mar hasta los 
4000 m (Maury, 1979, 1981; Acosta, 1995; Acosta y Maury, 1998; 
Mattoni, datos ineditos). El cladograma de areas puede observarse en la 
figura I I (Mattoni, ined.). 


Analisis de los datos 


El analisis de subarboles libre de paralogia (Nelson y Ladiges 1991a, 

1996) se utilizo para eliminar la paralogia en los cladogramas de areas y 
obtener una matriz de datos bajo el supuesto 2 (Nelson y Ladiges, 
1991 b). Las matrices de cada taxon fueron reunidas en una unica matriz 
de datos (Apendice I) y analizadas con el programa TASS version 2.2 
(Nelson y Ladiges, 1995) aplicando la opcion maxima. La matriz de da¬ 
tos obtenida con TASS (Apendice I) se analizo con el programa NONA 
version 2.0 (Goloboff, 1993) aplicando la secuencia de comandos: hold 
10000; hold/100; mult* I 5; max* 


Resultados 


Del analisis de los cladogramas de areas de los taxones (Figs. 7-11) 
con el programa TASS se obtuvo una matriz de datos de 18 terminates 
por 43 caracteres. Su analisis con el programa NONA permitio obte¬ 
ner 368 cladogramas de 56 pasos (ci=76; ri= 81). El consenso estricto 
esta representado en la figura 12. En el se observa que las areas que 
constituyen la Precordillera se encuentran todas conformando un mis- 
mo grupo monofiletico, el cual se presenta completamente irresuelto. 
A pesar de esta irresolucion, el cladograma (Fig. 12) muestra que la 
Precordillera presenta mayor afinidad con estas areas que con las areas 
chilenas (Chile Central, Araucania y Coquimbo) y tambien que no esta 
relacionada con las Sierras Peripampasicas (Pampa, Puna Boliviana y 
Pampa de Achala). 

Analizando los cladogramas obtemdos se pudo verificar que la ma¬ 
yoria de ellos comparten un grupo monofiletico que no es mostrado 
por el consenso estricto. Esto es debido a que unos pocos de los 368 
cladogramas poseen a la Prepuna mostrando en un caso una estrecha 
relacion con areas de altura, como la Attoandina y Puna Jujeha y en 
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Figs. 3-6. Especies de insectos de la Precordillera, de los cuales se ha utilizado la filogenia de cada genero. 3, Scelidospecta lobata; 4, Cnemalobus n. sp.; 5, Barypus 
mendozensis;b, Epipedonotaebenina. 



otros con las del Monte o Chaco o la Payunia. Esto podria deberse a 
que la Prepuna podria constituir un area donde coexisten especies per- 
tenecientes a algunas de las areas que la rodean (Monte, Chaco y Puna). 
En los estudios de vegetacion la Prepuna ha sido considerada muy rela- 
cionada con el Monte (Cabrera, 1994) o como perteneciente a el 
(Haumman, 1947): puede discutirse si la vegetacion tan particular de las 
sierras, antes de llegar a la altitud en la cual presenta un verdadero ca- 
racter alpino, y donde han quedado atras todos los elementos de las 
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Fig. 10. Cladograma de areas de Epipedonota. 



altitudes mas bajas, ha de reunirse al Monte o al Dominio Andino. Sin 
embargo esta zona debe considerarse como la zona superior del distri- 
to subandmo del Monte. Otros autores tambien reconocen este pro- 
blema, como Willink (1991), que considera que la provincia Prepuneria 
es muy dificil de separar faunisticamente de la Puneria. 

Un segundo analisis, eliminando de la matriz esta area conflictiva de 
la Prepuna, dio como resultado 90 cladogramas, con igual cantidad de 
pasos que los anteriores (56 pasos; ci = 76; ri = 81). El consenso estric- 
to (Fig. 13) muestra que todos ellos comparten el nodo que no era 
evidenciado por el analisis anterior, en el cual se ve que las areas de 
Puna Jujeha y Altoandina no estarian directamente relacionadas con las 
areas de la Precordillera (Monte Central, Uspallata y Puna Cuyana). Fi- 
nalmente, el nodo mostrado en la figura I 3 muestra que la areas 
precordilleranas estarian mas relacionadas con otras del Monte (Boreal 
y Austral), el Chaco o la Patagonia (Payunia y Patagonia). 

Para poder establecer con claridad este tipo de relaciones se reali¬ 
ze) un analisis panbiogeografico empleando trazos individuates de distin- 
tos taxones de artropodos epigeos que poseen alguna especie que ha- 
bita en la Precordillera. Los trazos de estos grupos se pueden observar 
en las figuras 14-23. Del analisis de los trazos individuates de cada grupo 
se pudieron obtener tres trazos generalizados. El primero se corres- 
ponde con el arco peripampasico (Frenguelli, 1950; De La Sota, 1967; 
Mattom y Acosta, I 997), que describe un arco desde Uruguay, Buenos 
Aires y las restantes areas donde se encuentran las Sierras Pampeanas 
(Fig.23). Este constituye un arco que se extiende desde Jujuy hasta Bue¬ 
nos Aires en la Argentina, el que fue denominado por Frenguelli (1950) 
como 'arco serrano peripampasico'. El segundo trazo involucra a todos 
los taxones que habitan el Monte, que coincide con la distribucion de 
esta area, desde Salta hasta Chubut. Este trazo tambien posee ramifica- 
ciones, una de ellas hacia el Chaco y la otra que corre a lo largo del Valle 
de Uspallata-Calingasta. El tercer trazo generalizado es netamente 
Patagonico y muestra una ramificacion que se produce a la altura de 
Neuquen, cruzando hacia Chile la cordillera de Los Andes. Esa rama 
conecta el desierto de Coquimbo, Chile Central y la Araucania con la 
Patagonia y el trazo principal conecta a la Precordillera con la Patagonia 
a traves de la Payunia. 


Discusion 


El analisis de componentes utilizando subarboles sin paralogia mues¬ 
tra que las distintas areas que conforman la Precordillera (Monte Cen¬ 
tral, Uspallata-Calingasta y Puna Cuyana) estan mas relacionadas con 
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Fig. 13. Consenso estricto de los cladogramas obtenidos mediante subarboles sin 
paralogia, eliminando el area de la Prepuna. 


las regiones Patagonica y del Monte y Chaco. Esto seria de esperar para 
las areas del Monte (Uspallata-Calingasta y Monte Central) ya que son 
areas que poseen gran afinidad con sus otras semajentes del Monte e 
incluso del Chaco. Llama la atencion que los artropodos epigeos de 
altura (Puna Cuyana) no muestren relacion ni siquiera con los de otras 
areas de altura como la Puna Jujeha y Boliviana o Altoandina. Tampoco 
esta fauna de altura muestra afinidad con otros sistemas de sierras ex- 
tra-andinas, como las Sierras Pampeanas. La falta de relacion con la fau¬ 
na de la Cordillera Frontal (Cordillera de Los Andes) es llamativa, ya que 
el valle de Uspallata-Calingasta que la separa de la Precordillera posee 
un ancho casi de 50 km y solo en algunos lugares llega a 100 km. Gene- 
ros de Coleoptera Tenebrionidae endemicos de la Cordillera de Los 
Andes como Falsopraocis (Flores, 2000) estan ausentes a la misma lati- 
tud en la Precordillera. Tampoco se encuentran en la Precordillera ejem- 
plares del genero de escorpiones Orobothriurus, cuya especie mas aus¬ 
tral se encuentra presente a la misma latitud en la Cordillera de Los 
Andes (Jose Ochoa, com. pers.). Este hecho, la poca semejanza de 
organimos de altura con la Cordillera Frontal, tambien se nota en la 
vegetacion. Estudios realizados en la Sierra de Uspallata (parte de la 
Precordillera) muestran que su vegetacion tiene muy poca relacion con 




Fig. 14 . Trazos de los generos Barypusy Ecnomoderes. Las areas gnses representan el Fig. 15 . Trazo del genero Cnematobus. Las areas grises representan el area de distribu- 
area de distribution de especies o con|untos de especies. cion de especies o conjuntos de especies. 


la de Los Andes, a pesar de su proximidad (Roig y Martinez Carretero, 

1998). Existen sin embargo otros organismos que si muestran una clara 
afimdad entre la Precordillera y la region Altoandina, como son los ma- 
miferos y las aves (Roig y Contreras, 1975). 

El analisis panbiogeografico muestra con mayor clandad la relacion 
que posee la fauna de artropodos epigeos con las restantes areas. En 
primera medida muestra que el trazo de Sierras Peripampasicas no po¬ 
see relacion con la Precordillera y si la posee con otras sierras extraandinas 
como las del Aconquija (Puna Boliviana) (Sierras Subandinas segun De La 
Sota, 1967). Esta fauna ha sido siempre objeto de atencion por muchos 
naturalistas, ya que debido a su gran antiguedad (jurasico superior segun 
Jeannel, 1967) algunos taxones estan relacionados filogeneticamente con 
taxones distribuidos en Africa del Sur (Ringuelet, 1959; Cicchino y Roig- 
Juhent, 2001). Tambien existen varios trabajos que relacionan la flora y 
fauna de este arco con las de sierras de Uruguay y sur de Brasil (Planalto 
central y Meridional y Sierras Costeras) (De la Sota, 1967; Acosta, 1989; 
Mattoni y Acosta, 1997). Este trazo generalizado ya ha sido mostrado y 
discutido por Mattoni y Acosta (1997), reconociendo que este conjunto 
de montahas en algun momento constituyo una sola unidad biotica que 
posteriormente fue fragmentada, con probabilidad durante el terciano, 
Esto explicaria la falta de relacion entre la Precordillera y estos restantes 
sistemas orogenicos extraandinos, ya que en el terciario ha sido el mo¬ 


mento en que la Precordillera recien comenzo a poseer un relieve posi- 
tivo (Furque y Cuerda, 1979) 

Los taxones de altura de la Precordillera muestran una estrecha rela¬ 
cion con elementos patagonicos. Sin embargo, De La Sota (1967) conside- 
ra que la vegetacion patagonica de ptendofrtas poseeria un cierto grado de 
relacion con la de la Precordillera. Con respecto a los artropodos, algunas 
especies precordilleranas muestran gran afinidad con otras del mismo ge¬ 
nero en Patagonia, como en el genero Epipedonota (Flores y Roigjunent, 
2001). Incluso existen especies patagonicas con amplia distribucion y que se 
encuentran en la Puna Cuyana, tales como los carabidos Barypusmendozensis 
y Carboniellaplatensis o plantas del genero Nassauvia. En cuanto a la fauna 
de las areas de menor altitud (inferior a 2300 metros), esta mas relacionada 
con el area del Monte y Chaco. Estos dos trazos se cruzan en la Precordillera, 
lo que estaria mostrando la existencia de un nodo biogeografico, indicando 
que la Precordillera es un area compuesta. 
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I lexico, junto con Colombia, Brasil, Zaire, Madagascar, Indonesiay Austra¬ 
lia, forma parte de los siete paises megadiversos del planeta (Mittermier, 

1988). A pesar de los avances que se han hecho en el conocimiento de la 
biodiversidad de Mexico (Halffter, 1992; Ramamoorthy eta!., 1993; Gfo- 
Argaez y Lopez-Ochoterena, 1993; Llorente eta/., 1996, 2000, 2002) 
todavia estan por describirse y estudiarse gran cantidad de especies y 
grupos que no han sido consideradas en los trabajos citados y aun esta- 
mos lejos de tener un conocimiento complete) de la biodiversidad exis- 
tente en el pais. 

La situation con repecto a los anfibios y reptiles es similar a la que 
ocurre con otros grupos zoologicos, por lo que es importante reunir en 
una publication la informacion relacionada con el conocimiento de estos 
organismos. El recuento mas reciente de las especies de anfibios y repti¬ 
les validas para Mexico hasta septiembre del 2002 se resume en el Cua- 
dro I y esta basado en las correcciones de Flores-Villela, y Canseco- 
Marquez (en prep.) para el trabajo de Flores-Villela (1993) actualizandose 
los cambios taxonomicos detectados desde esa fecha. 

Como resultado de esta recopilacion se observa un total de I I 38 
especies de anfibios y reptiles, de los cuales 672 son endemicos de 
Mexico y 466 son especies que se distribuyen mas alia de las fronte- 
ras del pais. Del total, los saurios representan el 33%, las serpientes 
el 3 1%, los anuros el 20%, las salamandras el 10.6%, y el restante 
5.4% lo conforman cecilias, bipedidos, tortugas y cocodrilos, por lo 
que en su conjunto la herpetofauna de Mexico es mas rica en repti¬ 
les que en anfibios, pues 67% del total de especies de anfibios y 
reptiles del pais corresponde a especies de reptiles. Desde la publi¬ 
cacion de Flores-Villela (1993) a la fecha, se ha incrementado el nu- 
mero de especies registrado para Mexico en un 14%, en gran me- 
dida por el entasis que se ha puesto en los estudios que han tenido 
algunos grupos, por ejemplo, las salamandras, que en I 993 repre- 
sentaban el 9.1 % de la herpetofauna, y para el 2002 representan en 
10.6%. en general, se puede decir que desde 1993 a la fecha, se 
describieron u ocurrieron cambios taxonomicos en mas de I 50 es¬ 
pecies de anfibios y reptiles. 

La informacion anterior se uso para explicar los patrones de distri¬ 
bucion de los anfibios y reptiles que habitan en Mexico. 


Metodos 


Para ubicar geograficamente a la herpetofauna, se eligio la division 
de la Republics Mexicana propuesta por West (1971), quien utilizo el 
clima y la vegetation para dividir al pais; asf se generaron diez regiones 
naturales a partir de las cinco propuestas por dicho autor. Para una ex- 
plicacion detallada de las regiones se sugiere consultar la obra de West 
(1971) asi como la de Flores-Villela (1993) (Fig. I). 

I. Tierras secas extratropicales 

Region I. Mesa del Norte (equivalente al Desierto Chihuahuense) 

Region 2. Desierto de Sonora y Peninsula de Baja California 

II. Tierras altas tropicales frias 

Region 3. Eje Neovolcanico 

Region 4. Sierra Madre del Sur y Norte de Oaxaca 

Region 5. Tierras altas de Chiapas 

III. Tierras bajas tropicales 

Region 6. Plamcie Costera del Golfo de Mexico y Peninsula de Yucatan 


Region 7. Tierras bajas del Pacifico, Cuenca del Balsas y Depresion 

Central de Chiapas 

IV Tierras altas extratropicales 

Region 8. Sierra Madre Occidental 

Region 9. Sierra Madre Oriental (parte alta) 

V Tierras subhumedas extratropicales 

Region 10. Tierras semiaridas de Nuevo Leon y Tamaulipas 

Para determinar si una especie esta presente en una region dada, 
cuando la distribucion se encuentra cerca de los limites de dos o mas 
regiones, aplicamos nuestro criterio de acuerdo con los tipos de vege¬ 
tation y la elevation en los que ocurren las especies. 

Al analizar la distribucion de la herpetofauna, se plantearon tres hi¬ 
potesis sobre la distribucion de estas especies en las regiones naturales 
de West (1971). En las tres hipotesis se consideraron por separado a 
los anfibios, a los reptiles y al total de la herpetofauna. Los datos obser- 
vados son los del Cuadro II. La primera hipotesis considera a las espe¬ 
cies de cada region como si estuvieran distribuidas equitativamente en 
las regiones mencionadas. Los valores esperados se calcularon divi- 
diendo el numero total de especies entre las diez regiones fisiograficas. 
La segunda hipotesis considera que el numero de especies esta dado 
por el tamaho del area de cada region. Los valores esperados se calcu¬ 
laron tomando en cuenta el porcentaje del area de cada region. Para 
obtenerlos, se calcularon multiplicando el tamaho relativo de cada re¬ 
gion fisiografica por el numero total de especies del pais; y despues se 
multiplico el tamaho relativo de cada region fisiografica, por el numero 
total de todas las especies endemicas y no endemicas a cada una de las 
regiones mencionadas. La tercera hipotesis considera que el numero 
de especies endemicas y no endemicas, esta directamente relacionado 
con la riqueza total de especies. Los valores esperados se calcularon 
dividiendo el numero de especies endemicas o no endemicas (segun el 
caso) de una region fisiografica entre el numero total de especies y 
multiplicandolo por el numero total de especies endemicas a todas las 
regiones fisiograficas. Los valores esperados representan una propor¬ 
tion (de especies endemicas) del numero de especies totales en cada 
region fisiografica. 

A los resultados se aplico una prueba de X 2 . En todos los casos se 
registraron los valores residuales estandarizados significativos (alfa < 
0.001), de cada tabla de contingencias, y se buscaron estos en una tabla 
de't' de Student. 

Los valores residuales son iguales a re = obs-esp/Vesp; donde re = 
valores residuales, obs= valores observados, esp= valores esperados. 
Debido a que los datos tienen una distribucion de Poisson bap la hipo¬ 
tesis nula, la varianza de los valores esperados sera igual a los valores 
esperados (dado que en una distribucion de Poisson la varianza es igual 
a la media); por lo que el error estandar de los valores esperados sera 
e.s. (esp)=\Tvar(esp) = 'TTsp. Por lo tanto los valores residuales 
estandarizados siguen una distribucion de ‘t 1 de Student. 

Para hacer una comparacion cuantitativa del grado de similitud en¬ 
tre la distribucion de las especies de la herpetofauna total en las regio¬ 
nes naturales de West (1971), se utilizo el fndice de similitud faunfstica 
de Simpson (1964; Sanchez y Lopez, 1988). Se construyo un fenograma 
utilizando el programa NTSYS 2.02 (Rohlf, 1997), por el metodo de 
UPGMA (ligamiento promedio no ponderado) para expresar grafica- 
mente los resultados de este fndice. 
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Resultados 


Los resultados de la primera hipotesis, sobre equidistribucion del 
endemismo en las regiones fisiograficas, indican que para la herpetofauna 
total esta hipotesis no se cumple, pues en la mayoria de los casos hay 
un numero de especies mayor de lo que se esperaria si esta se distribu- 
yera de manera uniforme. Mencion aparte merecen las regiones 9 y 
10, que corresponden a la Sierra Madre Oriental y las Tierras Bajas de 
NL y Tamaulipas que tienen un menor numero de anfibios y reptiles de 
los que se esperaria en caso de una equidistribucion. En relacion con los 
anfibios, en cuatro de las diez regiones se tienen valores por debajo de 
lo esperado, en particular el Desierto Chihuahuense que al ser tan ari- 
do no permite el establecimiento de una comunidad de anfibios diver- 
sa, y la Sierra Madre Oriental y Tierras Bajas de Nuevo Leon y Tamaulipas. 
Para bs reptiles, en ningun caso se obtienen valores por debajo de b 
esperado, por el contrario, se tienen por lo menos tres regiones: la 2, la 
6 y 7, donde el numero de especies observadas sobrepasa con mucho 
los valores esperados. En particular, el Desierto de Sonora y Baja 
California, porel gran endemismo de las islas del Golfo de California. La 
Planicie Costera del Golfo y Costa del Padfico son las otras dos regio¬ 
nes con valores residuales positivos muy elevados. La herpetofauna 
endemica total tampoco esta distribuida equitativamente en el pais, sino 
que algunas regiones son mucho mas ricas en especies endemicas que 
otras, estas son el Eje Neovolcanico, la Sierra Madre del Sur y la Costa 
del Padfico. Sin embargo, presentan valores residuales negativos rela- 


Cuadro 1. Resumen de la herpetofauna de Mexico (datos hasta jumo de 2002). 

Taxon 

Familias 

Generos 

Especies 

Amphibia 




Anura 

9 

26 

230 

Caudata 

4 

16 

121 

Gymnophiona 

1 

1 

2 

Reptilia 




Amphisbaena 

1 

1 

3 

Sauna 

12 

48 

379 

Serpentes 

8 

87 

353 

Testudines 

9 

18 

47 

Crocodylia 

2 

2 

3 

Total Amphibia 

14 

43 

353 

Total Reptilia 

32 

156 

785 

Total herpetofauna 

46 

199 

1138 



Fig. 1 . Mapa de Mexico en el que se indican las 10 regiones fisiograficas definidas en el estudio, modificado de West (1971). 
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Cuadro II. Informacion utilizada para hacer las tablas de contingency para poner a prueba las tres hipotesis sobre la distribucion de la herpetofauna en las regiones naturales 
de West (1971). DC= Desierto Chihuahuense; SBC= Sonora-Baja California; EN= Eje Neovolcanico; SMS= Sierra Madre del Sur; TAC= Tierras Altas de Chiapas; 
PCG= Planicie Costera del Golfo; CP= Costa del Pacifico; SMO= Sierra Madre Occidental; SMR= Sierra Madre Oriental; TBT= Tierras Bajas de Tamaulipas. 


Clase 

DC 

SBC 

EN 

SMS 

TAC 

PCG 

CP 

SMO 

SMR 

TBT 

Amphibia en total 

24 

36 

115 

97 

61 

60 

77 

32 

26 

26 

Amphibia endemicos 

7 

9 

102 

86 

20 

20 

44 

13 

14 

4 

Amphibia no ende- 

17 

27 

13 

II 

41 

40 

33 

17 

12 

22 

micos 

Reptilia en total 

140 

195 

174 

136 

108 

196 

253 

97 

82 

83 

Reptilia endemicos 

45 

90 

134 

no 

24 

47 

130 

43 

33 

10 

Reptilia no endemicos 

94 

98 

40 

26 

84 

150 

123 

54 

49 

73 

Herpetofauna Total 

164 

231 

289 

233 

169 

256 

330 

129 

108 

109 

Herpetofauna ende- 

52 

99 

236 

196 

44 

67 

174 

58 

47 

14 

mica 

Herpetofauna no 

111 

125 

53 

37 

125 

190 

156 

71 

61 

95 

endemica 


tivamente altos en las Tierras Bajas de Nuevo Leon y Tamaulipas, Tierras 
Altas de Chiapas, Sierra Madre Oriental y Desierto Chihuahuense, En el 
caso de los anfibios, se tienen valores residuales negativos en las Tierras 
Bajas de Nuevo Leon y Tamaulipas, Desierto Chihuahuense, Sonora y 
Baja California, Sierra Madre Oriental y Occidental principalmente, mien- 
tras que exist en valores residuales positivos altos en el Eje Neovolcanico 
y Sierra Madre del Sur. Los reptiles endemicos presentan valores 
residuales negativos en tres regiones, Tierras Bajas de Nuevo Leon y 
Tamaulipas, Tierras Altas de Chiapas y Sierra Madre Oriental, y presen¬ 
tan valores residuales positivos elevados en el Eje Neovolcanico, Costa 
del Pacifico, Sierra Madre del Sur y Sonora y Baja California. Para la 
herpetofauna no endemica tambien se presentan residuales positivos 
en la mayorla de las regiones, con excepcion de la Sierra Madre del Sur 
donde hay menos especies no endemicas de lo esperado. Los valores 
residuales positivos mas elevados, que indican un mayor numero de 
especies no endemicas de lo esperado, se encuentran en la Planicie 
Costera del Golfo y Costa del Pacifico. Los anfibios no endemicos solo 
presentan valores residuales negativos en la Sierra Madre del Sur y Sie¬ 
rra Madre Oriental, lo cual indica que hay mas especies endemicas que 
no endemicas de lo que se esperarla, mientras que en las Tierras Altas 
de Chiapas, Planicie Costera del Golfo y Costa del Pacifico, los valores 
residuales son positivos, indicando el fenomeno a la inversa. En el caso 
de los reptiles no endemicos, el unico valor residual negativo se pre- 
senta en la Sierra Madre del Sur, lo mismo que sucede con los anfibios 
no endemicos. Mientras que los valores residuales positivos mas altos 
estan en la Planicie Costera del Golfo y Costa del Pacifico, de manera 
similar a lo que sucede con bs anfibios no endemicos. 

En resumen, si la herpetofauna estuviera distribuida equitativamen- 
te, no se tendrlan valores residuales positivos altos en el Eje 
Neovolcanico, la Sierra Madre del Sur, las Tierras Altas de Chiapas, y la 
Costa del Pacifico, lo que indica que tienen una riqueza de especies 
mayor a la esperada. Por otro lado, las regiones donde se tienen valo¬ 
res residuales negativos elevados, es decir tienen menos especies de lo 
esperado, son las Tierras Bajas de Nuevo Leon y Tamaulipas, la Sierra 
Madre Oriental, y en el caso de los anfibios y de la herpetofauna ende¬ 
mica, el Desierto Chihuahuense. Por lo tanto la hipotesis de equidis- 
tribucion no explica los patrones de distribucion de los anfibios y reptiles 
en Mexico. 

Para la hipotesis 2, que se refiere a que el tamano de cada region 
fisiografica influye en el numero de especies presente, se observa que 
en el caso de la herpetofauna total existe un valor residual negativo muy 
elevado en el Desierto Chihuahuense, puesto que proporcionalmente 


es un area muy grande (casi el 25% del area total del pals) pero en el 
habitan muy pocas especies de anfibios y reptiles. Por el contrario, se 
obtuvieron valores residuales positivos altos en regiones mas peque- 
has, como son la Planicie Costera del Golfo, Eje Neovolcanico, Sonora 
y Baja California, y Sierra Madre del Sur, lo que indica gran riqueza de 
especies en estas regiones a pesar de ser de menor tamano. 

Con respecto a la distribucion de los anfibios por tamano de area, 
los valores residuales negativos altos estan en el Desierto Chihuahuense 
y en Sonora y Baja California, que son areas grandes pero aridas, y 
debido a la biologfa de estos organismos, no se puede esperar una co- 
munidad rica de anfibios en estas areas, independientemente del tama- 
no. El Eje Neovolcanico y la Sierra Madre del Sur presentan valores 
residuales positivos altos, lo cual significa que existen comunidades de 
anfibios mas ricas que lo esperado considerando el tamano de estas 
areas. En cuanto a los reptiles, se presenta un valor residual negativo 
alto en el Desierto Chihuahuense, por lo que aun para los reptiles, esta 
region resulta pobre en cuanto a numero de especies considerando el 
tamano del area. Mientras que se presentan valores residuales positivos 
mas importantes en la Costa del Pacifico, Sierra Madre del Sur, Planicie 
costera del Golfo, Tierras Altas de Chiapas y Eje Neovolcanico. Para la 
herpetofauna endemica, el valor residual negativo mas elevado se pre¬ 
senta nuevamente en el Desierto Chihuahuense, mientras que los mas 
elevados se presentan en Sierra Madre del Sur y Eje Neovolcanico, lo 
cual indica que tienen una herpetofauna endemica mas ricade lo espe¬ 
rado considerando el tamano de las areas. En cuanto a los anfibios 
endemicos el patron es muy similar al que se presenta considerando a 
todas las especies de anfibios. Los reptiles endemicos presentan altos 
valores residuales negativos en el Desierto Chihuahuense, y positivos 
en el Eje Neovolcanico y Sierra Madre del Sur, Para la herpetofauna no 
endemica, el valor residual negativo es mfnimo, por lo que los valores 
esperados y observados son muy cercanos, sin embargo, los valores 
residuales positivos los encontramos en la Sierra Madre del Sur, Tierras 
Altas de Chiapas y Planicie Costera del Golfo. Los anfibios no endemi¬ 
cos tienen valores residuales negativos en el Desierto Chihuahuense, 
lo cual es de esperarse, pero se muestran valores positivos en las Tie¬ 
rras Altas de Chiapas y Planicie Costera del Golfo. En el caso de los 
reptiles no endemicos no se obtuvieron valores residuales negativos, y 
los valores positivos mas altos se encontraron en la Planicie Costera del 
Golfo y Costa del Pacifico, que al parecer son regiones que tiene comu¬ 
nidades ricas de reptiles. 

En resumen, la hipotesis 2, que considera el tamano de las areas en 
las que se distribuye la herpetofauna se encuentra que principalmente 
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el Desierto Chihuahuense es una region pobre porque tiene gran area 
de superficie y una herpetofauna escasa, mas particularmente los anfi- 
bios endemicos y no endemicos, estan representados pobremente en 
ella. En el caso de los anfibios endemicos y anfibios totales, Sonora y 
Baja California tambien resultan areas pobres en relacion con su tama- 
no, mientras que el Eje Neovolcanico y la Sierra Madre del Sur son 
areas muy ricas en endemismos de anfibios y reptiles, en relacion con 
su tamano. La Planicie Costera del Golfo al parecer exhibe una 
herpetofauna no endemica mayor a lo esperado considerando su ta- 
rnano; de manera secundaria, la Costa del Pacffico y las Tierras Altas de 
Chiapas, son areas con herpetofauna no endemica mayor a lo espera¬ 
do considerando el tamano de las areas. 

La hipotesis 3, la cual predice que la presencia de especies endemi- 
cas y no endemicas esta en relacion con el total de la herpetofauna, 
para todos los casos no se encontraron valores residuales negativos en 
las tablas de contingencia. Los valores residuales positivos mas elevados 
para la herpetofauna endemica se encuentran en el Eje Neovolcanico y 
Sierra Madre del Sur, lo que indica que en esas dos zonas hay una 
hepretofauna endemica mayor a lo esperado en relacion con el total de 
especies. En el caso de los anfibios endemicos, el patron es similar al de 
la herpetofauna total, pero para los reptiles endemicos, el valor residual 
positivo mas elevado se encuentra en el Eje Neovolcanico, seguido de 
la Costa del Padfico y de la Sierra Madre del Sur. En relacion con la 
herpetofauna no endemica, hay una riqueza de especies mayor en la 
Planicie Costera del Golfo. Para los anfibios no endemicos los valores 
residuales positivos se encuentran en las Tierras Altas de Chiapas segui- 
da de la Planicie Costera del Golfo y Costa del Padfico, mientras que 
para los reptiles no endemicos estos valores se encuentran en la Plani¬ 
cie Costera del Golfo y Costa del Padfico. 

En resumen, los valores obtemdos para anfibios y reptiles endemi¬ 
cos y no endemicos, asi como para la herpetofauna endemica y no 
endemica, son similares considerando el total de la herpetofauna. 

Se construyeron 24 tablas de contingencias para calcular los valores de 
X 2 bajo las tres hipotesis de distribucion de la herpetofauna (ver Apendices) 
y obtener los valores residuales para describir los patrones de distribution 
de la herpetofauna bajo los supuestos de las tres hipotesis. En todos los 
casos se rechaza la hipotesis nula pues los valores de x 2 en cadatabla fueron 
significativos para un L= 0.001 con nueve grados de libertad, 

Los resultados del indice de similitud faunistica de Simpson (1964), 
aplicado a las regiones naturales de West (1971; datos del Cuadro III) y 
expresados en un fenograma (Fig. 2), mostraron que las regiones pue- 
den dividirse en dos grandes grupos de acuerdo con su similitud. Un 
grupo conformado por el Desierto Chihuahuense, Sierra Madre Onen- 
tal, Tierras Bajas de Nuevo Leon y Tamauipas, Eje Neovolcanico, So- 



Porcenlaje de similitud 

Fig. 2 . Fenograma de similitud para la herpetofauna total utilizando e I indice de Simpson. 


nora y Baja California, y Sierra Madre Occidental y el otro formado por 
la Planicie Costera del Golfo, Costa del Padfico, Tierras Altas de Chiapas 
y Sierra Madre del Sur. De acuerdo con Sanchez y Lopez (1988) se 
considera que dos areas son similares cuando presentan un indice de 
similitud igual o mayor de 66.6% y, con base en los resultados obteni- 
dos, se puede observar que las regiones que resultan mas similares en 
el analisis (regiones I y 9, indice 60.1 %), no llegan al valor critico, por lo 
que no se puede considerar que ninguna de las 10 regiones tienen un 
grado de similitud significativo. Este fenomeno seguramente se debe a 
que el numero de especies endemicas para cada region es tan grande 
que cuando se analiza la herpetofauna en conjunto por region, estas 
resultan bastante disimiles. 


Discusion y condusiones 


El incremento en el numero de especies de anfibios y reptiles regis- 
trados para Mexico ha sido relativamente lento desde la decada de los 
cincuentas, pero ha aumentado en la ultima decada hasta alcanzar un 
14%. En el caso de los anfibios, se han descrito gran cantidad de espe¬ 
cies, en particular de salamandras Plethodontidae. Para los reptiles el 
incremento de especies basicamente se ha debido a que varias 
subespecies se han elevado a la categoria de especies (Flores-Villela y 
Canseco, en prep.). 

La riqueza de la herpetofauna de Mexico es una de las mas eleva- 
das a nivel mundial, no solo en terminos de numero de especies por 


Cuadro III. Matriz de similitud de Simpson (1964). Entre parentesis se muestra el numero de especies que se ha registrado para cada region. Los numeros por encima 
de la diagonal corresponden al numero de especies que se compraten entre cada region y los numeros por debajo de la diagonal es el resultado del indice de Simpson 
entre cada region. Las regiones son: I = Desierto Chihuahuense, 2= Sonora Baja California, 3 = Eje Neovolcanico, 4= Sierra Madre del Sur, 5= Tierras Altas de Chiapas, 
6= Planicie Costera del Golfo, 7= Costa del Padfico, 8= Sierra Madre Occidental, 9= Sierra Madre Oriental, 10= Tierras Bajas de Nuevo Leon y Tamaulipas. 
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area, como fue sugerido por Smith y Smith (1976), sino tambien en 
numero absoluto de especies, generos y familias (Cuadro I). Si toma- 
mos en cuenta que la extension de nuestro pais es el 1.43% la del 
planeta, sin considerar la porcion insular y suponiendo que la fauna se 
repartiera equitativamente, Mexico tiene un 8% mas de especies de lo 
esperado de acuerdo con el tamano de su territorio. Con el conoci- 
miento actual que se tiene, Mexico esta dentro de los seis paises mas 
ricos biologicamente del mundo (Mittermeier, 1988). Toledo y Ordonez 
(1993) hicieron una evaluacion de la riqueza biologica de Mexico com- 
parada con el resto del mundo en varios grupos de plantas y animales; 
el porcentaje en promedio de especies que habitan en Mexico de estos 
grupos es mayor al I 1.32% (Cuadro 26.1 de Toledo y Ordonez, 1993). 
Los anfibios y los reptiles de Mexico en conjunto representan el 9.1 % 
de toda la herpetofauna mundial (Duellman, 1993; Uetz, 2000), valor 
que esta ligeramente por abajo del promedio de riqueza que registran 
Toledo y Ordonez (1993) para varios grupos de plantas y animales en 
el pais. Al parecer, este porcentaje se mantendra cerca del 9% en los 
proximos arios pues a pesar del incremento en el numero de especies 
de la herpetofauna que se estan describiendo en el pais, a su vez se 
estan descubriendo especies nuevas en America del Sur y Asia tropical. 

El mayor numero de especies de anfibios y reptiles, en su conjunto, 
se ha registrado para las costas del Pacifico Mexicano, el Eje 
Neovolcanico, la Plamcie Costera del Golfo, la Sierra Madre del Sur y 
Sonora y Baja California. Estas seguramente son las regiones mas ricas 
no solo para anfibios y reptiles sino para la mayoria de los grupos de la 
biota mexicana (Ramamoorthy et ai, 1993). 

La proporcion mayor de especies endemicas de anfibios y reptiles 
de Mexico se encuentra localizada en las tierras altas del centra de pais 
(Eje Neovolcanico y Sierra Madre del Sur); seguida de las tierras bajas 
de la Costa del Pacifico; y despues en Sonora y Baja California. Patro- 
nes similares de distribucion de especies endemicas han sido registra- 
dos por otros autores para otros grupos de vertebrados, Ramfrez-Puli- 
do y Mudespacher (1987) para mamiferos; Escalante-Pliego etai (1993) 
para aves y para todos los grupos de vertebrados endemicos de 
Mesoamerica en Mexico por Flores-Villela y Gerez (1994). Esto puede 
estar evidenciando historias biogeograficas compartidas para estos gru¬ 
pos de orgamsmos o, como otros autores lo han serialado, los factores 
causantes pueden ser la topografla accidentada y el contacto entre las 
regiones Neartica y Neotropical en nuestro pais (Ramirez-Pulido y 
Mudespacher, 1987; Toledo, 1988; Flores Villela y Gerez, 1994, entre 
otros). No obstante, la alta proporcion de endemismos en la Peninsula 
de Baja California se debe a que muchas de las especies endemicas de 
esa region viven en las islas del Golfo de California y se han originado 
por aislamiento insular (Grismer, 1994a, b) 

Un porcentaje elevado de los endemismos en las regiones de 
endemicidad mayor en Mexico se debe a la presencia de las seis familias 
mas numerosas de anfibios y reptiles de Mexico: Hylidae, Leptodac- 
tylidae, Ambystomatidae, Plethodontidae, Anguidae, Iguanidae (Phryno- 
somatinae y Polychrotinae) y Colubridae. 

Las regiones de menor endemismo en Mexico se localizan en el 
noreste del pais, la Sierra Madre Oriental y las tierras bajas de Nuevo 
Leon y Tamaulipas. En el caso de la Tierras Altas de Chiapas, el hecho 
que se registren pocas especies endemicas se debe seguramente a que 
el analisis se restringio a los limites politicos del pais, pues un analisis a 
mvel regional revela un alto grado de endemicidad en esa region 
(Johnson, 1989). 

Existe un alto numero de especies no endemicas en la Planicie Costera 
del Golfo, Costa del Pacifico, Sonora-Baja California, Tierras Altas de Chiapas 
y Desierto Chihuahuense. La mayoria de estas regiones, con excepcion de 
la Costa del Pacifico, tambien poseen pocas especies endemicas. Estos va- 
lores bajos de herpetofauna, se debe a que muchas de las especies estan 
asociadas a selva alta perennifolia y son de amplia distribucion entre Mexico 
y Centroamerica, y en el caso de las especies del Desierto Chihuahuense y 
Sonora-Baja California, las especies tambien se distribuyen en los desiertos 
del sur de los Estados Umdos, que son continuos con los de Mexico. 


Se puede decir que ni el tamano del area, m el esperar una distribu¬ 
cion homogenea de las especies, ni la influencia de la herpetofauna total 
en cada region, puede explicar los patrones de distribucion de la 
herpetofauna de Mexico. Esto se da por igual al dividir a la herpetofauna 
endemica y no endemica. Seguramente, la explicacion debera buscarse 
en un analisis mas detallado de los patrones de endemismo asociados a 
la histona geologica y a la topografla tan accidentada que se presenta, 
sobre todo en el Eje Neovolcanico y la Sierra Madre del Sur, o asociada 
con otros factores que han provocado aislamiento. Deben investigarse 
historias biogeograficas diferentes en cada region, influencia diferencial 
de los factores climaticos a traves del tiempo, influencia diferencial de 
los eventos de extincion en las regiones naturales y eliminacion de ba- 
rreras para la dispersion en algunas de las regiones, permitiendo un 
mayor intercambio faunfstico y ampliacion secundaria de las areas de 
distribucion. Por ejemplo Bock etal. (1981), en un estudio combinado 
de la distribucion de anfibios y reptiles, encontraron que el clima y la 
vegetacion influyen mas sobre la distribucion de los reptiles, y las cuen- 
cas hidrograficas mas sobre la de los anfibios, en el estado de Illinois. 
Crowe y Crowe (1982) encontraron que los patrones de distribucion y 
diversidad de paseriformes y no paseriformes, en Africa, estan altamen- 
te correlacionados con tipos de vegetacion y precipitacion. Resultados 
similares para Canada fueron registrados por Kaiser et al. (1972). Arita 
(1994) encontro que en quiropteros la precipitacion y la temperatura 
determinan la riqueza de especies en Mexico y para mamiferos no vo- 
ladores es la heterogeneidad del habitat (Arita, I 997). Se requiere de 
un estudio que considere los factores climaticos y su influencia en la 
distribucion de la herpetofauna de Mexico para investigaciones futuras. 

Al tratar de buscar similitud entre las diferentes regiones fisiograficas 
de Mexico por el contenido de su herpetofuana, se observo que no 
existe una alta similitud entre ninguna de estas regiones, lo que sugiere 
que la cantidad de endemismos puede ser responsable de este resulta- 
do. Por otro lado, al analizar el fenograma se observa que son mas 
similares las regiones fisiograficas del norte de Mexico y por otro lado 
las regiones fisiograficas del sur, junto con las dos costas principals de 
Mexico. Asimismo, es importante resaltar que zonas adyacentes 
geograficamente se encuentran mas cercanas dentro de los dos gran- 
des grupos resultantes, debido tal vez al hecho que las areas de distri¬ 
bucion de la mayoria de las especies son restringidas. 
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Apendice 


0= observados; E= esperados; R= residuales. 

Hipotesis 1. Fauna total 


Anfibios 

O 

E 

X 2 

R 

Des. Chihuahuense 

24 

35.3 

3.62 

-11.30 

Sonora Baja Calif. 

36 

35.3 

0.01 

0.70 

Eje Neovolcanico 

1 15 

35.3 

179.95 

79.70 

Sierra M. del Sur 

97 

35.3 

107.84 

61.70 

Tierras Altas de Chis. 

61 

35.3 

18.71 

25.70 

Plani. Costera del Golfo 

60 

35.3 

17.28 

24.70 

Costa del Pacffico 

77 

35.3 

49.26 

41.70 

Sierra M. Occidental 

32 

35.3 

0.31 

-3.30 

Sierra M. Oriental 

26 

35.3 

2.45 

-9.30 

Tierras Bajas de Tamps. 

26 

35.3 

2.45 

381.88 

-9.30 

Reptiles 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

140 

78.5 

48.18 

61.50 

Sonora Baja Calif. 

195 

78.5 

172.89 

1 16.50 

Eje Neovolcanico 

174 

78.5 

1 16.18 

95.50 

Sierra M. del Sur 

136 

78.5 

42.12 

57.50 

Tierras Altas de Chis. 

108 

78.5 

1 1.09 

29.50 

Plani. Costera del Golfo 

196 

78.5 

175.88 

1 17.50 

Costa del Pacffico 

253 

78.5 

387.90 

174.50 

Sierra M. Occidental 

97 

78.5 

4.36 

18.50 

Sierra M. Oriental 

82 

78.5 

0.16 

3.50 

Tierras Bajas de Tamps. 

83 

78.5 

0.26 

959.01 

4.50 

Herpetofauna 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

164 

1 13.8 

22.14 

50.20 

Sonora Baja Calif. 

231 

1 13.8 

120.70 

1 17.20 

Eje Neovolcanico 

289 

1 13.8 

269.73 

175.20 

Sierra M. del Sur 

233 

1 13.8 

124.86 

1 19.20 

Tierras Altas de Chis. 

169 

1 13.8 

26.78 

55.20 

Plani. Costera del Golfo 

256 

1 13.8 

177.69 

142.20 

Costa del Pacffico 

330 

1 13.8 

410.74 

216.20 

Sierra M. Occidental 

129 

1 13.8 

2.03 

15.20 

Sierra M. Oriental 

108 

1 13.8 

0.30 

-5.80 

Tierras Bajas de Tamps. 109 

Hipotesis 1. Fauna endemica 

1 13.8 

0.20 

1 155.16 

-4.80 

Anfibios endemicos 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

7 

22,9 

1 1.0397 

-15.9 

Sonora Baja Calif. 

9 

22.9 

8.4371 1 

-13.9 

Eje Neovolcanico 

102 

22.9 

273.223 

79.1 

Sierra M. del Sur 

86 

22.9 

173.869 

63.1 

Tierras Altas de Chis. 

20 

22.9 

0.36724 

-2.9 

Plani. Costera del Golfo 

20 

22.9 

0.36724 

-2.9 

Costa del Pacffico 

44 

22.9 

19.4414 

21.1 

Sierra M. Occidental 

13 

22.9 

4.27991 

-9.9 

Sierra M. Oriental 

14 

22.9 

3.45895 

-8.9 

Tierras Bajas de Tamps. 

4 

22.9 

15.5986 

510.0829 

-18.9 

Reptiles endemicos 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

45 

44.3 

0.01 106 

0.7 

Sonora Baja Calif. 

90 

44.3 

47.1442 

45.7 

Eje Neovolcanico 

134 

44.3 

181.627 

89.7 

Sierra M. del Sur 

1 10 

44.3 

97.4376 

65.7 
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Tierras Altas de Chis. 

24 

44.3 

9.30225 

-20.3 

Plani. Costera del Golfo 

47 

44.3 

0.16455 

2.7 

Costa del Padfico 

130 

44.3 

165.789 

85.7 

Sierra M. Occidental 

43 

44.3 

0.03814 

-1.3 

Sierra M. Oriental 

33 

44.3 

2.88239 

-11.3 

Tierras Bajas de Tamps. 

10 

44.3 

26.5573 -34.3 
530.954853 

Herpetofauna end. 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

52 

67.2 

3.43809 

-15.2 

Sonora Baja Calif. 

99 

67.2 

15.0482 

31.8 

Eje Neovolcanico 

236 

67.2 

424.009 

168.8 

Sierra M. del Sur 

196 

67.2 

246.866 

128.8 

Tierras Altas de Chis. 

44 

67.2 

8.00952 

-23.2 

Plani, Costera del Golfo 

67 

67.2 

0.00059 

-0.2 

Costa del Padfico 

174 

67.2 

169.735 

106.8 

Sierra M. Occidental 

58 

67.2 

1.25952 

-9.2 

Sierra M. Oriental 

47 

67.2 

6.07202 

-20.2 

Tierras Bajas de Tamps. 14 

Hipotesis 1. Fauna no endemica 

67.2 

42.1166 -53.2 
916.556548 

Anfibios no end. 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

17 

12.4 

1.70645 

4.6 

Sonora Baja Calif. 

27 

12.4 

17.1903 

14.6 

Eje Neovolcanico 

13 

12.4 

0.02903 

0.6 

Sierra M. del Sur 

1 1 

12.4 

0.15806 

-1.4 

Tierras Altas de Chis. 

41 

12.4 

65.9645 

28.6 

Plani. Costera del Golfo 

40 

12.4 

61.4322 

27.6 

Costa del Padfico 

33 

12.4 

34.2225 

20.6 

Sierra M. Occidental 

17 

12.4 

1.70645 

4.6 

Sierra M. Oriental 

12 

12.4 

0.01290 

-0.4 

Tierras Bajas de Tamps. 

22 

12.4 

7.43225 9.6 
189.854839 

Reptiles no end. 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

94 

34.2 

104.562 

59.8 

Sonora Baja Calif. 

98 

34.2 

1 19.018 

63.8 

Eje Neovolcanico 

40 

34.2 

0.98362 

5.8 

Sierra M. del Sur 

26 

34.2 

1.96608 

-8.2 

Tierras Altas de Chis. 

84 

34.2 

72.5157 

49.8 

Plani. Costera del Golfo 

150 

34.2 

392.094 

1 15.8 

Costa del Padfico 

123 

34.2 

230.568 

88.8 

Sierra M. Occidental 

54 

34.2 

1 1.463 1 

19.8 

Sierra M. Oriental 

49 

34.2 

6.40467 

14.8 

Tierras Bajas de Tamps. 

73 

34.2 

44.0187 38.8 
983.596491 

Herpetofauna no end. O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

1 1 1 

46.6 

88.9991 

64.4 

Sonora Baja Calif. 

125 

46.6 

131.900 

78.4 

Eje Neovolcanico 

53 

46.6 

0.87896 

6.4 

Sierra M. del Sur 

37 

46.6 

1.9776 

-9.6 

Tierras Altas de Chis. 

125 

46.6 

131.900 

78.4 

Plani. Costera del Golfo 

190 

46.6 

441.278 

143.4 

Costa del Padfico 

156 

46.6 

256.83 

109.4 

Sierra M. Occidental 

71 

46.6 

12.7759 

24.4 

Sierra M. Oriental 

61 

46.6 

4.44978 

14.4 

Tierras Bajas de Tamps. 

95 

46.6 

50.2695 

1 121.2618 

48.4 

Hipotesis 2. Fauna total 

Anfibios O 

E 

X 2 

R 


Des.Chihuahuense 

24 

88.6 

47.10 

-64.60 

Sonora Baja Calif. 

36 

56.5 

7.44 

-20.50 


Eje Neovolcanico 

1 15 

38.8 

149.65 

76.20 

Sierra M. del Sur 

97 

1 1.6 

628.72 

85.40 

Tierras Altas de Chis. 

61 

6.7 

440.07 

54.30 

Plani. Costera del Golfo 

60 

45.8 

4.40 

14.20 

Costa del Pacffico 

77 

41.3 

30.86 

35.70 

Sierra M. Occidental 

32 

38.4 

1.07 

-6.40 

Sierra M. Oriental 

26 

9.1 

31.39 

16.90 

Tierras Bajas de Tamps. 

26 

15.8 

6.58 

1347.28 

10.20 

Reptiles 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

140 

196.2 

16.10 

-56.20 

Sonora Baja Calif. 

195 

125.6 

38.35 

69.40 

Eje Neovolcanico 

174 

86.3 

89.12 

87.70 

Sierra M. del Sur 

136 

25.9 

468.03 

1 10.10 

Tierras Altas de Chis. 

108 

14.9 

581.72 

93.10 

Plani. Costera del Golfo 

196 

102 

86.63 

94.00 

Costa del Padfico 

253 

91.8 

283.07 

161.20 

Sierra M. Occidental 

97 

85.5 

1.55 

1 1.50 

Sierra M. Oriental 

82 

20.4 

186.01 

61.60 

Tierras Bajas de Tamps. 

83 

35.3 

64.46 

1815.02 

47.70 

Herpetofauna 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

164 

285.6 

51.77 

-121.60 

Sonora Baja Calif. 

231 

182 

13.19 

49.00 

Eje Neovolcanico 

289 

125.1 

214.73 

163.90 

Sierra M. del Sur 

233 

37.5 

1019.21 

195.50 

Tierras Altas de Chis. 

169 

21.6 

1005.87 

147.40 

Plani. Costera del Golfo 

256 

147.9 

79.01 

108.10 

Costa del Padfico 

330 

133.1 

291.28 

196.90 

Sierra M. Occidental 

129 

124 

0.20 

5.00 

Sierra M. Oriental 

108 

29.5 

208.89 

78.50 

Tierras Bajas de Tamps. 109 

Hipotesis 2. Fauna endemica 

51.2 

65.25 

2949.41 

57.80 

Anfibios endemicos 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

7 

57.4 

-3.51 

-50.40 

Sonora Baja Calif. 

9 

36.6 

-4.52 

-27.60 

Eje Neovolcanico 

102 

25.1 

303.31 

76.90 

Sierra M. del Sur 

86 

7.5 

868.73 

78.50 

Tierras Altas de Chis. 

20 

4.3 

62.07 

15.70 

Plani. Costera del Golfo 

20 

29.7 

-5.55 

-9.70 

Costa del Padfico 

44 

26.7 

26.57 

17.30 

Sierra M. Occidental 

13 

24.9 

-4.78 

-1 1.90 

Sierra M. Oriental 

14 

5.9 

15.10 

8.10 

Tierras Bajas de Tamps. 

4 

10.3 

-0.61 

1,256.80 

-6.30 

Reptiles endemicos 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

45 

1 1 l.l 

39.33 

-66.10 

Sonora Baja Calif. 

90 

70.8 

5.21 

19.20 

Eje Neovolcanico 

134 

48.7 

149.41 

85.30 

Sierra M. del Sur 

1 10 

14.6 

623.37 

95.40 

Tierras Altas de Chis. 

24 

8.4 

28.97 

15.60 

Plani. Costera del Golfo 

47 

57.5 

1.92 

-10.50 

Costa del Padfico 

130 

51.8 

1 18.05 

78.20 

Sierra M. Occidental 

43 

48.2 

0.56 

-5.20 

Sierra M. Oriental 

33 

1 1.5 

40.20 

21.50 

Tierras Bajas de Tamps. 

10 

19.9 

4.93 

101 1.93 

-9.90 

Herpetofauna end. 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

52 

168.6 

80.64 

-1 16.60 

Sonora Baja Calif. 

99 

107.5 

0.67 

-8.50 
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Eje Neovolcanico 

236 

73.9 

355.57 

162.10 

Sierra M. del Sur 

196 

22.1 

1368.38 

173.90 

Tierras Altas de Chis. 

44 

12.7 

77.14 

31.30 

Plani. Costera del Golfo 

67 

87.3 

4.72 

-20.30 

Costa del Pacifico 

174 

78.6 

1 15.79 

95.40 

Sierra M. Occidental 

58 

73.2 

3.16 

-15.20 

Sierra M. Oriental 

47 

17.4 

50.35 

29.60 

Tierras Bajas de Tamps. 14 

Hipotesis 2. Fauna no endemica 

30.2 

8.69 
2065.1 1 

-16.20 

Anfibios no end. 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

17 

31.1 

6.39 

-14.10 

Sonora Baja Calif. 

27 

19.8 

2.62 

7.20 

Eje Neovolcanico 

13 

13.6 

0.03 

-0.60 

Sierra M. del Sur 

1 1 

4 

12.25 

7.00 

Tierras Altas de Chis. 

41 

2.3 

651.1 7 

38.70 

Plani. Costera del Golfo 

40 

16.1 

35.48 

23.90 

Costa del Pacifico 

33 

14.5 

23.60 

18.50 

Sierra M. Occidental 

17 

13.5 

0.91 

3.50 

Sierra M. Oriental 

12 

3.2 

24.20 

8.80 

Tierras Bajas de Tamps. 

22 

5.5 

49.50 

806.15 

16.50 

Reptiles no end. 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

94 

85.8 

0.78 

8.20 

Sonora Baja Calif 

98 

54.7 

34.28 

43.30 

Eje Neovolcanico 

40 

37.6 

0.15 

2.40 

Sierra M. del Sur 

26 

1 1.2 

19.56 

14.80 

Tierras Altas de Chis. 

84 

6.4 

940.90 

77.60 

Plani. Costera del Golfo 

150 

44.4 

251.16 

105.60 

Costa del Pacifico 

123 

40 

172.23 

83.00 

Sierra M. Occidental 

54 

37.2 

7.59 

16.80 

Sierra M. Oriental 

49 

8.8 

183.64 

40.20 

Tierras Bajas de Tamps. 

73 

15.3 

217.60 

1827.88 

57.70 

Herpetofauna no end. 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

1 1 1 

1 16.9 

0.30 

-5.9 

Sonora Baja Calif 

125 

74.5 

34.23 

50.5 

Eje Neovolcanico 

53 

51.2 

0.06 

1.8 

Sierra M. del Sur 

37 

15.3 

30.78 

21.7 

Tierras Altas de Chis. 

125 

8.8 

1534.37 

1 16.2 

Plani, Costera del Goffo 

190 

60.5 

277.19 

129.5 

Costa del Pacifico 

156 

54.5 

189.03 

101.5 

Sierra M. Occidental 

71 

50.7 

8.13 

20.3 

Sierra M. Oriental 

61 

12.1 

197.62 

48.9 

Tierras Bajas de Tamps. 95 

Hipotesis 3. Fauna endemica 

20.9 

3.55 

2275.26 

74.1 

Anfibios 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

7 

4.5 

-1.71 

2.50 

Sonora Baja Calif. 

9 

5.8 

-2.96 

3.20 

Eje Neovolcanico 

102 

66.1 

-22.32 

35.90 

Sierra M. del Sur 

86 

55.7 

-9.43 

30.30 

Tierras Altas de Chis. 

20 

12.9 

-1.80 

7.10 

Plani. Costera del Golfo 

20 

12.9 

-6.30 

7.10 

Costa del Pacifico 

44 

28.5 

-13.84 

15.50 

Sierra M. Occidental 

13 

8.4 

24.85 

4.60 

Sierra M. Oriental 

14 

9 

231.80 

5.00 

Terras Bajas de Tamps. 

4 

2.5 

28.14 

226.43 

1.50 


Reptiles 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

45 

25.3 

15.34 

19.70 

Sonora Baja Calif. 

90 

50.7 

30.46 

39.30 

Eje Neovolcanico 

134 

75.6 

45.1 1 

58.40 

Sierra M. del Sur 

1 10 

62 

37.16 

48.00 

Tierras Altas de Chis. 

24 

13.5 

8.17 

10.50 

Plani. Costera del Golfo 

47 

26.5 

15.86 

20.50 

Costa del Pacifico 

130 

73.3 

43.86 

56.70 

Sierra M. Occidental 

43 

24.2 

14.60 

18.80 

Sierra M. Oriental 

33 

18.2 

12.04 

14.80 

Tierras Bajas de Tamps. 

10 

5.6 

3.46 

226.06 

4.40 

Herpetofauna 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

52 

30.7 

14.78 

21.30 

Sonora Baja Calif. 

99 

58.4 

28.23 

40.60 

Eje Neovolcanico 

236 

139.3 

67.13 

96.70 

Sierra M. del Sur 

196 

1 15.7 

55.73 

80.30 

Tierras Altas de Chis. 

44 

25.9 

12.65 

18.10 

Plani. Costera del Golfo 

67 

39.5 

19.15 

27.50 

Costa del Pacifico 

174 

102.7 

49.50 

71.30 

Sierra M. Occidental 

58 

34.2 

16.56 

23.80 

Sierra M. Oriental 

47 

27.7 

13.45 

19.30 

Tierras Bajas de Tamps. 14 

Hipotesis 3. Fauna no endemica 

8.2 

4.10 

281.27 

5.80 

Anfibios 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

17 

5.9 

20.88 

11.10 

Sonora Baja Calif. 

27 

9.4 

32.95 

17.60 

Eje Neovolcanico 

13 

4.5 

16.06 

8.50 

Sierra M. del Sur 

1 1 

3.8 

13.64 

7.20 

Tierras Altas de Chis. 

41 

14 

52.07 

27.00 

Plani. Costera del Golfo 

40 

14 

48.29 

26.00 

Costa del Pacifico 

33 

1 1.5 

40.20 

21.50 

Sierra M. Occidental 

17 

5.9 

20.88 

11.10 

Sierra M. Oriental 

12 

4.2 

14.49 

7.80 

Tierras Bajas de Tamps. 

22 

7.7 

26.56 

286.01 

14.30 

Reptiles 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

94 

40.9 

68.94 

53.10 

Sonora Baja Calif. 

98 

42.6 

72.05 

55.40 

Eje Neovolcanico 

40 

17.4 

29.35 

22.60 

Sierra M. del Sur 

26 

1 1.3 

19.12 

14.70 

Tierras Altas de Chis. 

84 

36.5 

61.82 

47.50 

Plani. Costera del Golfo 

150 

65.3 

109.86 

84.70 

Costa del Pacifico 

123 

53.5 

90.29 

69.50 

Sierra M. Occidental 

54 

23.5 

39.59 

30.50 

Sierra M. Oriental 

49 

21.3 

36.02 

27.70 

Tierras Bajas de Tamps. 

73 

31.8 

53.38 

580.41 

41.20 

Herpetofauna 

O 

E 

X 2 

R 

Des.Chihuahuense 

1 1 1 

45.4 

94.79 

65.6 

Sonora Baja Calif. 

125 

58.1 

77.03 

66.9 

Eje Neovolcanico 

53 

21.7 

45.15 

31.3 

Sierra M. del Sur 

37 

15.1 

31.76 

21.9 

Tierras Altas de Chis. 

125 

51.1 

106.87 

73.9 

Plani. Costera del Golfo 

190 

77.8 

161.81 

1 12.2 

Costa del Pacifico 

156 

63.8 

133.24 

92.2 

Sierra M. Occidental 

71 

29 

60.83 

42 

Sierra M. Oriental 

61 

24.9 

52.34 

36.1 

Tierras Bajas de Tamps. 

95 

38.9 

80.91 

844.73 

56.1 
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AvANCES EN EL ATLAS BIOGEOGRAFICO DE LOS MAMIFEROS TERRESTRES DE MEXICO 


Tania Escalante Espinosa 


La biogeografla es la disciplina que formula, analiza e interpreta los pa- 
trones de distribucion de los seres vivos, por lo que puede cumplir un 
papel importante en la conservation de la biodiversidad. El empleo de 
metodos biogeograficos (panbiogeograficos y cladisticos) para la elabora¬ 
tion de atlas biogeograficos permite documentar de manera eficiente al- 
gunos patrones relevantes de la diversidad biologica, con propositos de 
conservacion y uso sustentable (Morrone y Espinosa-Organista, 1998; 
Morrone, 2000), El Atlas Biogeografico Mexicano constituiria la sfntesis de 
los patrones de distribucion de los taxones, representados por trazos, 
areas de endemismo y cladogramas de areas. Este atlas proveerfa infor¬ 
mation relacionada con la identification de centros de diversidad y su 
importancia jerarquica o relativa, que serfa clave para determinar priori- 
dades en la seleccion de areas. Ademas, permitirfa identificar areas y gru- 
pos taxonomicos que merezcan estudios mas detallados, maximizando 
el potencial cient'rfico que pueda tener su investigation en el futuro, asf 
como integrar otros tipos de datos (Morrone y Espinosa-Organista, 1998). 

Durante los ultimos anos, la importancia de los mamfferos en Mexi¬ 
co y en Iberoamerica ha sido reconocida ampliamente y el numero de 
trabajos sobre sistematica, ecologfa, genetica y fisiologfa ha crecido de 
manera impresionante (Ramirez-Pulido etal, 1983, 1986, 2001; Ramf- 
rez-Pulidoy Castro Campillo, 1990, 1994; Lira et al., 1994). Para Mexi¬ 
co se han descrito aproximadamente 450 especies y poco mas de 1000 
subespecies de mamfferos terrestres, de las cuales mas del 30% se 
encontrarfa en riesgo (Hilton-Taylor, 2000; SEMARNAR 2000). 

El estudio de los patrones de distribucion de los mamfferos de Mexico 
es muy antiguo. Las primeras regionalizaciones mastofaunfsticas en este 
pafs datan de la primera mitad del siglo XX (Dice, 1943; Goldman y 
Moore, 1946; Darlington, 1957). Posteriormente, en 1974, Alvarez y 
Lachica presentaron la division propuesta por Stuart (1964), con pe- 
quenas modificaciones y sin mencionar la composition faunfstica de cada 
provincia biotica. Ramirez-Pulido y Castro-Campillo (1993) propusie- 
ron una version actualizada de las provincias mastofaunfsticas, con base 
en su riqueza de especies y porcentaje de endemismos. Finalmente, los 
analisis biogeograficos a partir de datos de mamfferos a nivel nacional 
umcamente han incluido estudios numericos (Ramirez-Pulido y Castro 
Campillo, 1993; Ramirez-Pulido et al., 1994), aunque tambien ya se 
han publicado algunos esquemas generates que incluyen distribuciones 
de mamfferos (Morrone, 2001; Morrone et al., 2002). 

Dado lo anterior, y junto con la necesidad urgente de proteger la 
biodiversidad del pais con la conservacion in situ a traves de las areas 
naturales protegidas y otras modalidades de manejo y ordenamiento 
(Conabio, 2000), es indispensable contar con herramientas metodo- 
logicas, como la elaboracion de un Atlas Biogeografico, para establecer 
prioridades en su conservacion. 


Bases de datos y atlas biogeograficos 


Un analisis biogeografico comprende los siguientes pasos basicos 
(Morrone y Ruggiero, 2000): 

1. Definir el objetivo del estudio, en este caso, la description de 
patrones de distribucion de los mamiferos terrestres de Mexico. 

2. Seleccion de areas y taxones, uso de informacion previa y diseho 
conceptual del proyecto. 

3. Acumulacion de datos. 


4. Analisis de datos, eligiendo un metodo apropiado, de acuerdo 
con los objetivos, decisiones basicas y datos. 

5. Obtencion de resultados, formulation de hipotesis y elaboracion 
de mapas. 

6. Publication de los resultados del analisis. 

Los datos de las etiquetas que poseen los ejemplares albergados en 
colecciones biologicas sigue siendo una de las fuentes primarias de datos 
para estudios de tipo biogeografico. Estos datos pueden integrarse en bases 
de datos computarizadas, que no solo permiten un acceso mas rapido y 
eficiente, sino multiples posibilidades de analisis. Aunque aun estamos lejos 
de poseer una base de datos biogeografica en todos los niveles espaciales, 
temporales y taxonomicos (Webb, 2000), es posible comenzar a explorar 
la utilidad de los datos disponibles en bases de datos de ejemplares de 
colecdones. En Mexico ya se han comenzado a utilizar estas ultimas con 
fines de inventario de la biodiversidad, analisis ecogeograficos y biogeograficos, 
asf como la toma de decisiones en polfticas de conservacion (Soberon et 
at., 1996, 2000; Escalante et al., 2000; Alvarez-Modragon, 2001), sin em¬ 
bargo, se ha discutido mucho sobre la idea de cuan utiles pueden ser para 
establecer prioridades de conservacion (Llorente etal, 1997; Kress et al., 

1998; Shaffer etal., 1998; Morrone etal., 1999; Lobo, 2000; Ohate-Ocaha 
et at, 2000; Sanchez-Cordero y Martfnez-Meyer, 2000; Soberon et al., 
2000; Steege etai, 2000; Lobo etal., 2001; Ponder etal, 2001). 

Aquf presento un ejemplo del uso de las bases de datos de ejemplares de 
colecciones y registros de literatura de mamfferos terrestres de Mexico 
(CeballosyArita, 1996; Lopez-Wilchis, 1996; Lopez-Wilchisy Lopez-Jandfnez, 

1998) para elaborar un atlas biogeografico (Escalante etai, en prensa). 

Espinosa-Organista y Morrone (1998) propusieron el siguiente es- 
quema metodologico para integrar metodos cladisticos y de trazos: 

1. Election de los taxones para los cuales existan analisis filogeneticos 
disponibles, que esten altamente diversificados, con muchas especies 
endemicas y con gran fidelidad ecologica. 

2. Analisis de trazos generalizados e identificacion de nodos. 

3. Deteccion de areas de endemismo al identificar Ifmites de con- 
gruencia distribucional de dos o mas especies. 

4. Estimation de riqueza de especies y comparacion de areas con 
diferente esfuerzo de muestreo. 

5. Asignacion de valores de conservacion. 

6 . Priorizacion de las areas de conservacion. 

Se consular on dos bases de datos de mamfferos recolectados en Mexico 
(Ceballos y Arita, 1996; Lopez-Wilchis, 1996; Lopez-Wilchis y Lopez- 
Jardfnez, 1998), con los siguientes datos: identificador del ejemplar, nom- 
bre del taxon, nombre de la localidad y coordenadas geograficas. Los nom- 
bres de los taxones fueron asignados de acuerdo con un catalogo de refe¬ 
rence para los mamfferos terrestres (Ramirez-Pulido etai, 1996). Las co¬ 
ordenadas geograficas de los sitios de recolecta del ejemplar fueron valida- 
das respecto a los Ifmites nacionales (Sistema de Informacion Biotica v. 3.0 
[Conabio, 1998]). Se obtuvieron 56,859 registros de ejemplares pertene- 
cientes a 703 taxones: 161 generos, 425 especies y I 17 subespecies (para 
una lista completa de las especies ver Escalante et a!., en prensa). 


I Por que los mamiferos terrestres? 


El interes en establecer las relaciones filogeneticas de los mamfferos 
se ha incrementado en los ultimos 15 ahos. Variosfactores han contnbui- 
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do a incrementar este interes: (I) la metodologfa cladfstica y los conse- 
cuentes cambios en la clasificacion tradicional; (2) la combinacion de la 
informacion acerca de taxones extintos y actuates; y (3) las aproximacio- 
nes moleculares a la reconstruction filogenetica, asf como su compara- 
cion con estudios morfologicos (Allard etal., 1999). Los estudios actuates 
sobre el ongen de los mam'rferos indican que los Mammalia son un taxon 
monofiletico, diagnosticado por compartir varias novedades evolutivas con 
significado biologico (Rowe, 1988; Lucas, 1992; Rowe y Gauthier, 1992; 
Benton, 1997; McKenna y Bell, 1997; Vaughan etal., 2000). 

Ron (2000) menciono que bs organismos ideates para aplicar algu- 
nas tecnicas biogeograficas (Analisis de Parsimonia de Endemismos y 
cladisticas) son aquellos que tienen capacidades de dispersion limitadas 
y espedan de manera vicariante. Lynch (1989; en Ron, 2000) encontro 
evidencia que sugiere que la vicarianza es el modo de especiacion mas 
comun entre los vertebrados. De esta manera, la mayoria de los maml- 
feros terrestres pueden ser un grupo bastante util, considerando ade- 
mas que en el pais existe gran tradicion en su estudio (Leon, 1989). 


Analisis de trazos 


Un punto crucial en un atlas biogeografco es la obtencion de trazos 
generalizados y nodos, los cuales representan componentes bioticos 
ancestrales y areas geobioticamente compuestas, respectivamente (Craw 
etal., 1999). Los metodos panbiogeograficos pueden usarse para recono- 
cer homologia espacial, y ordenar a los taxones bajo estudio en diferentes 
conjuntos bioticos (Espinosa-Organista y Morrone, 1998). Se considera 
que la mastofauna mexicana es una de las mas ricas del mundo, con 147 
especies endemicas y el resto son una combinacion de elementos nearticos 
y neotropicales en proporciones casi iguales (Arita y Ceballos, 1997). Se 
escogieron algunos taxones con afinidad neartica para iniciar el analisis de 
trazos, que fueran organismos con pequenas capacidades de dispersion y 


de los que se tuviera un mfnimo de dos localidades de registro. Los taxones 
seleccbnados fueron: Cryptotisgoldman, C. rmgna, C. mexicana, C. parva, 
Megasorex gigas (Insectrvora), Microtus califomicus, M. guatema/ensis, M. 
mexicanus, M. oaxacensis, M. quasiater, M. umbrosus (Rodentia), Sorex 
emarginatus, S. macrodon, S. rrillen, 5. monbcolus, S. oreopdus, S. omatus, S. 
saussunei, S.stizodon, S. ventralisy S. veraepads (Insectivora). 

Con los puntos de cada taxon, representados graficamente en un 
Sistema de Informacion Geografica (SIG), se dibujaron los trazos indivi¬ 
duates y posteriormente se superpusieron con el fin de delimitar trazos 
generalizados. En la figura I se muestran los trazos para los roedores, y 
en la figura 2 para los insectivoros. Finalmente, en los sitios donde conver- 
gieron distintos trazos generalizados, se delimitaron los nodos. Si se so- 
breponen los nodos a las provincias biogeograficas (Morrone etai, 2002) 
se encuentra gran coincidencia con las provincias montanosas principales: 
Eje Volcanico Transmexicano, Depresion del Balsas, Sierra Madre del Sur, 
Sierra Madre Occidental y Sierra Madre Oriental (Fig. 3). 


Areas de endemismo 


La identification de areas de endemismo puede realizarse empleando 
el Analisis de F'arsimonia de Endemismos (ver Escalante y Morrone, este 
vol.; Morrone y Escalante, 2002). Los registros de los mamferos de la base 
de datos pueden transformarse en una matriz de presencia-ausencia para 
un PAE. Se elaboro una matriz con todos los taxones en la base de datos 
(generos, especies y subespecies) y un sistema de 47 ecorregiones (Conabio, 

1999). Se ha comprobado que el PAE brinda resultados mejores si se utili- 
zan unidades naturales (como ecorregio-nes) en lugar de unidades arbitra- 
rias, como cuadriculas (Morrone y Escalante, 2002). A emplear un algorit- 
mo de parsimonia se obtuvo un dadograma de consenso con 3009 pasos, 
Cl= 0.23, Rl= 0.62 y RC= 0.14 (Escalante etal., en prensa). Se detecta- 
ron cinco dados principales, a partir de la distribution compartida de los 



Fig. 1. Trazos individuates para seis especies de roedores nearticos. 





Fig. 2. Trazos individuates para seis especies de roedores neotropicales. 



Fig. 3. Nodos que resultan de la intersection de distintos trazos de roedores e insectivoros nearticos. 
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taxones que delimitaron cinco areas de endemismo: Altiplano Norte, Baja 
California, Chiapas, Istmo y Peninsula de Yucatan (Fig. 4). 

Baja California es un area con patron anidado, donde la portion ma¬ 
yor estacaracterizada por Ammosperrnoph/'/us/eucurus, Myotisevots milled, 
Neotomalepidalepida, fkromyscuseva, Spermophilus beecheyiy fbrcgnathus 
longimembn's, la intermedia por Chaetodipusfallax, Peromyscusguardia, R 
eva, Spermophilus beecheyi y S. atripicallus;y la menor por Chaetodipus 
ca/ifomicus, Dipodomys t graripes, Microtus califomicus, Myotisevotis milled, 
Neotomafuscipes, Peromyscus califomicus insigns, Sylvilagus bach manni,y 
Tamiasciurus meamsi. Los taxones que en el cladograma se presentaron 
como sinapomorflas para el Altiplano Norte fueron Cynomys mexicanus, 
MyotEpianceps, Sorex milled, Dipodomys merriamimargadtaey Fdnomyscus 
hoopen. El area del Istmo esta sustentada por Lepusflavigulads, Psromyscus 
me/anurus, Heteromysdesmarestianusgoldmani, Micronyctens brachyotis, 
Rheomys mexicanus, Saccopteryx lepturay Sourus vadegatoidesgoldmani. 
Para fe Peninsula de Yucatan, Micronyctensschmidtorumy Mimoncreno/atum 
keenani. B area de endemismo de Chiapas esta sustentada por Oryzomys 
saturation Peromyscuszarhynchjs, Sorexstizodony Tytomys tumbaJensis. 


Riqueza de especies 


El Atlas Biogeografico tambien puede induir un analisis de patrones de 
nqueza de especies o diversidad alfa, ya que es la medida mas simple de la 
diversidad. En un SIG se presentaron los puntos de los ejemplares en un 
mapa del pais superpuestos a una cuadricula de I ° de latitud x I ° de longi- 
tud, En cada cuadro de la cuadricula (en total, 230) se conto el numero de 
especies y se dibujaron isoclinas con este numero por cuadro, empleando 
una modificacion al metodo de Kohlmann y Sanchez (1984), que consistio 
en identificar 'puntos de observacion' (las gradiculas con la mas atta riqueza 
de especies) a partir de los cuales se dibujaron lineas que unen todos los 
puntos, donde por extrapolation se obtuvo el valor del numero de espe¬ 
cies correspondiente entre el total de especies registradas en el punto de 
observacion y todos los cuadros contiguos. El mapa de isoclinas revelo un 
mayor numero de especies hacia el centra y sureste del pais, y un menor 


numero e n I as peninsulas y e I extnemo norte (Fig. 5). Se obsetvo que existe 
gran corncidentia entre las zonas mejor estudiadas con las zonas mas ricas 
en especies (Escalante eta/., en prensa). Asimismo, se han detectado los 
mismos patrones de riqueza con otros metodos (Ceballos y Navarro, 1991; 
Ramirez-Pulidoy Castro-Campillo, 1993; Fay Morales, 1998; Arita, 1999). 


Consideraciones finales 


Se ha sugerido que los analisis de patrones de riqueza, la identifica¬ 
tion de areas de endemismo, los analisis panbiogeogrificos, los indices 
filogeneticos y los analisis cladisticos pueden ser utiles para seleccionar 
areas de conservation (ver Espinosa-Organista y Morrone, 1998, y citas 
en el mismo). Asi, considero necesaria la conclusion del Atlas Biogeografico 
de los Mamiferos de Mexico, induyendo analisis de biogeografia cladistica, 
la identification de nodos para grupos neotropicales, y la obtencion de 
indices filogeneticos. El papel de la biogeografia en la conservation puede 
considerarse desde dos puntos de vista: (a) descriptivo, que involucra la 
identification de areas de distribution, el descubrimiento de patrones de 
distribution, y la comparacion de biotas de diferentes areas; y (b) analrtico, 
donde se aporta information necesana para la conservation y la determi¬ 
nation directa de areas prioritarias a conservar (Crisci eta/., 2000). 

La fauna de mamiferos de Mexico es umca, la convergence de dos 
regiones biogeograficas produce una composition taxonomica singular y un 
numero de especies endemicas mayor al que se esperaria para un pais del 
tamario de Mexico (Arita y Ceballos, 1997). Asi, es urgente proteger nues- 
tra mastofauna, pero tambien es necesario desarrollar metodologias que 
nos permitan establecer mas objetivamente los criterios para la prionzacion 
de la biodiversidad, alejandonos de criterios subjetivos. 
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Fig. 4. Areas de endemismo identificadas para los mamiferos de Mexico. A= Baja Califomia; B= Altiplano Norte; C= Istmo; D= Chiapas; E= Peninsula de Yucatan. 
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Fig. 5. Isoclinas de numero de especies de mamiferos terrestres de Mexico, dibujadas con base en una gradicula de 1° de latitud x 1° longitud. 
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I I yers y Giller (1988a) propusieron que el objetivo fundamental de la 
biogeografla consiste en la definicion de patrones y en la identificacion 
de sus procesos causales. El desarrollo de los procesos precede a la 
formacion de los patrones, pero el biogeografo primero requiere iden- 
tificar el patron y posteriormente averigua los agentes causales que lo 
han configurado (Vargas, 1992). 

La palabra patron se refiere a rasgos caracteristicos de un conjunto de 
resultados, tales como tendencias y repeticiones en una serie de datos. 
Son derivaciones, analogias o generalizaciones basadas en observaciones 
y, como tales, no estan libres de cierta tendencia (Fa y Morales, 1998), 
Otros autores (Halffter, 1976; Wiens, 1989) han indicado que el termino 
patron tambien evoca el aspecto de comparacion o referencia, y las rela- 
ciones existentes entre distintas observaciones de la naturaleza, 

Puesto que la existencia de un patron se diagnostica por recurrence 
o repeticion de distribuciones de datos independientes con respecto a 
una o mas variables, la biogeografla intenta caracterizar esos patrones 
respecto al espacio o tiempo. La permanencia de una especie en un 
lugar esta determinada por variables ambientales diversas: clima, suelo, 
alimento, entre otros, pero la presencia de una especie o taxon en un 
lugar no se explica por causas exclusivamente ecologicas y es en este 
punto donde las explicaciones historicas toman relevancia. 

Myers y Giller (1988b) clasificaron a los patrones biogeograficos en 
tres categorfas (patrones primarios, secundarios y terciarios) basadas en 
el grado de complejidad que encierra el establecimiento de los mismos. 
En general, los principals patrones biogeograficos que se intentan iden- 
tificar y descubrir a nivel global (historico) son los que involucran la con¬ 
gruence de las distribuciones de taxones distintos (Espinosa y Llorente, 

1993): los patrones de diversidad, el endemismo y la disyuncion. 

La medida mas simple de la diversidad es la riqueza de especies y su 
abundance relativa, pero la diversidad no depende solo de la riqueza de 
especies y la abundance relativa de las mismas, sino de la variedad que 
existe en todos los niveles de organizacion. Asf, los patrones de diversi¬ 
dad que exhiben diferentes grupos de organismos son resultado de los 
mismos procesos que han operado a traves del tiempo. Bajo la idea de la 
evolucion en espacio, tiempo y forma, varias especies con distintas capa- 
cidades dispersoras que conforman un area de endemismo, comparten 
una historia espacial comun. El reconocimiento de tales areas y el analisis 
de las causas que han generado el endemismo es el objeto de estudio de 
la biogeografla historica (Espinosa y Llorente, 1993). La disyuncion, por 
otro lado, es una discontinuidad real en el area de distribucion de uno o 
varios taxones, asf, cuando es reiterativa, se considera evidencia de la 
fragmentacion de una biota ancestral unica. 

En el presente escrito se pretende realizar una revision de las 
metodologfas que se han empleado para descubrir e interpretar los 
patrones geograficos de especies mexicanas, asf como algunas suge- 
rencias para continuar y mejorar este tipo de analisis. 


Identificacion y descubrimiento 


La determinacion de los patrones de distribucion de las especies es 
el punto imcial para muchos analisis biogeograficos. Tales patrones no 
requieren del conocimiento previo de suposiciones de procesos funda- 


mentales, o pueden ser usados como hipotesis de prueba de los proce¬ 
sos (Myers y Giller, 1988a). 

El primer paso en el estudio de los patrones biogeograficos es la deci¬ 
sion sobre que nivel taxonomico, y que taxon o grupo de taxones se quiere 
investigar. El nivel taxonomico mas utilizado es el de especie, sin embargo, 
en biogeografla historica se pueden utilizar otros niveles siempre y cuando 
sean naturales (monofileticos). En ocasiones, las categorfas subespecfficas 
permiten esclarecer relaciones conflictivas, proporcionar mayor informa¬ 
tion o aportar informacion complementaria. Rapoport (1975) menciona 
que las diferentes subespecies de una misma especie no pueden convivir 
en un mismo lugar, lo cual resulta importante distribucionalmente. 

Por tradition, bs estudios a nivel biogeografico se realizan en esca- 
las espaciales muy amplias. Para Davis et at. (1990), un estudio 
biogeografico abarca una extension desde I0 4 hasta I0 6 km 2 , por lo 
tanto, cartograficamente se puede hablar de una escala de mapa suge- 
rida que va de 1:2,500,000 a 1: 10,000,000. 

Parte de la formulacion de las hipotesis es la decision del nivel de 
generalization geografica en el que se desea trabajar. En los ultimos 
arios ha sido comun que las areas de estudio se dividan en unidades 
iguales, principalmente en cuadrantes. El tamario de los cuadrantes de¬ 
pended del tamario del area total del estudio, sin embargo, algunos 
autores han propuesto emplear cuadrantes de diferentes tamarios, o 
incluso realizar el mismo analisis a diferentes escalas y diferentes tama¬ 
rios de cuadrantes (Morrone y Escalante, 2002). Incluso, cuando se 
eligen como unidades de estudio cuadrantes, es necesario considerar 
que estos pueden no ser necesariamente iguales (Phipps, 1975). Por 
ejemplo, si se elige trabajar con cuadrantes referidos a coordenadas 
geograficas (v. gr. 1° de latitud por 1° de longitud), hay que tener en 
cuenta que los meridianos convergen hacia los polos, y asf, los cuadran¬ 
tes que se hallan mas cercanos al ecuador (los que tienen las latitudes 
mas bajas) seran de mayor tamario, es decir, cubriran mas superficie 
que aquellos que se encuentran en latitudes superiores. En algunos ca- 
sos el orden de magnitud del error puede no influir de manera determi- 
nante en el resultado del analisis (Smith etai, 1994; Arita eta!., 1997). 
El uso de unidades geopolfticas es cada vez menos frecuente, puesto 
que las distribuciones de las especies no estan condicionadas a estos 
Ifmites, pero dependera nuevamente de los objetivos del estudio. Si el 
analisis esta enfocado hacia una entidad polftica en particular, los Ifmites 
pueden establecerse de este modo. El conocimiento de las especies de 
cada entidad puede convertirse en un argumento central para las de¬ 
pendences oficiales que participan en la toma de decisiones relaciona- 
das con la administration, el manejo y la conservacion de los recursos 
naturales renovables y, por otra parte, un analisis de riqueza en unida¬ 
des geopolfticas manifiesta la intensidad con la que se ha muestreado y 
publicado en cada una (Ramfrez-Pulido y Castro Campillo, 1993; Ramf- 
rez-Pulido et at., I 994). 

Rzedowski (1998) menciona que es frecuente que la reparticion 
geografica de los organismos este ligada con la delimitation de regiones 
naturales, defimdas por condiciones fisiograficas, climaticas, edaficas, etc. 
Para Escalante et at. (1998) la descripcion optima de la diversidad geo¬ 
grafica de la fauna deberfa estar basada en patrones de presencia en un 
sistema de cuadrfcula fina, lo cual requiere datos precisos de distribu¬ 
cion que pudieran no estar disponibles, y porello pueden utilizarse uni- 
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dades biogeograficas previamente establecidas por otro autor, por ejem- 
plo, sistemas de provincias fisiograficas, sistemas de ecorregiones y ti- 
pos de vegetacion, entre otros. (Arriaga et a/., 1997; Flores, 1998; 
Morrone etai, 1999). Estas unidades biogeograficas son entonces con- 
sideradas 'naturales'. Para Miller (1994) una unidad natural es aquella 
que, cuando se expresa como una entidad en un mapa, es homogenea 
en alguna caracteristica y su identification sobre un mapa es relativa- 
mente sencilla. Ejemplos de unidades naturales son: (I) un area limrtada 
por un contomo de elevacion; (2) un registro de distribution para una 
especie; y (3) un poligono que representa una ocurrencia unica de un 
tipo de habitat o ecosistema (Miller, 1994). 

En el caso que las unidades elegidas sean de distintos tamanos den- 
tro del mismo analisis (geopoliticas, provincias, cuadrantes), se requiere 
que se incluya algun factor de correccion para los analisis de diversidad, 
el cual permita tener una estimacion confiable y no sesgada, de los re- 
sultados. Duellman (1999) utilizo para los anuros una tabla donde pue- 
de compararse la diversidad de areas de diferentes tamanos. Este me- 
todo sirve como una correccion de los datos, ya que las areas mas 
grandes contendran mayor numero de especies, pero este patron pue- 
de ser unicamente un artificio de la superficie de las areas. 

Es importante mencionar que el resultado del analisis tambien de¬ 
pended de las herramientas tecnicas que se empleen para la identifica¬ 
tion de los patrones. La calidad de los datos, su actualization, su incor¬ 
poration a un sistema de informacion (base de datos, sistemas de infor¬ 
mation sobre biodiversidad, sistema de informacion geografica), y el 
manejo, almacenamiento y recuperacion de los mismos, son piezas clave 
si se quiere sacar el mayor provecho (ver Escalante eta/., 2000). Debe 
tomarse en cuenta que la calidad de los datos de entrada se vera refle- 
jada en los datos de salida. 


Patrones de riqueza 


Un patron de distribution de la riqueza de especies (o diversidad alfa) 
se entiende como la existencia de una tendencia geografica general que 
afecta al numero de especies que existe en un territorio determinado 
(Real, 1992). Los metodos para medir la diversidad alfa pueden clasificarse 
por las propiedades que miden (Moreno, 2001): aquellos que unicamen¬ 
te cuantifican la riqueza especifica y los que ademas toman en cuenta la 
estructura de la comunidad. Entre los primeros encontramos a los Indi¬ 
ces, los metodos de rarefaccion, las funciones de acumulacion y los me¬ 
todos no parametricos; y entre los segundos, los modelos parametricos, 
algunos no parametricos y los Indices de abundancia proporcional (Peterson 
y Slade, 1998; Moreno, 2001). Pero de las mas utilizadas estan la funcion 
bgarltmica negativa, la funcion exponencial, la ecuacion de Clench y el 
estimador de Chao (Soberon y Llorente, 1993; Colwell, y Coddington, 

1994). De todos los metodos, algunos autores han concluido que el es¬ 
timador de Chao es el mas eficiente comparado con otras aproximacio- 
nes no parametricas (Peterson y Slade, 1998), y el de Clench entre las 
aproximaciones basadas en regresiones (Soberon y Llorente, 1993). 

De los modelos parametricos, las curvas de abundancia hansido muy 
utilizadas, pero deben considerarse muchos aspectos en su interpreta¬ 
tion; en el caso de las aves, por ejemplo, el rendimiento en campo esti- 
mado de abundancias relativas puede sobrestimar las especies moviles y 
subestimar las mas sedentarias (Karr eta/., 1990). Tambien depende del 
concepto de rareza empleado, asf, para anfibios y reptiles (Rand y Myers, 

1990), las especies comunes son aquellas que se observan conspicua- 
mente en el habitat; las especies usuales son las que siempre tienen al 
menos un registro de por lo menos un ejemplar si es buscado en el 
habitat apropiado; las especies no frecuentes son las que se han visto 
repetidamente pero no pueden encontrarse de manera predecible; y las 
especies raras son las encontradas raramente. Finalmente dependeran 
de la escala del analisis: los datos de abundancias de especies en conjun- 
tos a escalas espaciales muy grandes, para poblaciones de aves a nivel 
nacional, en algunos casos se distribuyen razonablemente conforme a 


una distribucion log-normal, aunque a escalas mas pequerias hay excep- 
ciones a distribuciones unimodales y bimodales (Gaston, 1994). 

El incremento local de la riqueza de especies en comunidades tro- 
picales, y la disminucion progresiva de la biodiversidad a medida que se 
procede desde el ecuador hacia los polos (gradiente latitudinal) quiza 
son los patrones mejor documentados y mas intrigantes en biogeografia 
(Ruggiero, 2001, y citas en el mismo). 


Patrones de endemismo 


En el analisis del origen de las areas de endemismo se han formula- 
do diferentes preguntas y problemas que van desde la mas elemental, 
acerca de si las areas de endemismo existen en realidad, hasta la discu- 
sion de cuales factores tienen mayor o menor peso para conformar 
dichas areas. Aun cuando la discusion se ha llevado a cabo en diferentes 
niveles de analisis, son dos las hipotesis principals que se han propues- 
to: la dispersion y la vicarianza (Espinosa y Llorente, 1993). Para una 
revision mas detallada del concepto de endemismo se recomienda re- 
visar Espinosa eta/. (2001). 

Segun Morrone y Cnsci (1995) los cinco metodos biogeograficos 
historicos basicos son: dispersalismo, biogeografia filogenetica, 
panbiogeografia, biogeografia cladistica y Analisis de Parsimonia de 
Endemismos. Sin embargo, no todos estos metodos son capaces de iden- 
tfficar la existencia de patrones, particularmente los dos primeros, los cua¬ 
les estan basados en hipotesis dispersalistas. Puede demostrarse que los 
patrones de distribucion de los organismos sobre la superficie de la Terra 
no es al azar, y esta no aleatoridad requiere explicaciones en terminos de 
procesos (Myers y Giller, 1988a). Las distribuciones coincidentes de dos 
o mas especies representan un patron biogeografico que raramente pue¬ 
de ser explicado por dispersion, y en la mayoria de los casos una explica- 
cion vicariancista es mas apropiada (ultimos tres metodos). 

La panbiogeografia fundamentalmente consiste en dibujar las distri¬ 
buciones de diferentes taxones en mapas, conectando las areas de dis¬ 
tribucion mas cercanas con lineas llamadas trazos individuates, y anali- 
zando la coincidencia entre trazos individuates para determinar trazos 
generalizados. Los trazos generalizados indican la preexistencia de biotas 
ancestrales ampliamente distribuidas, subsecuentemente fragmentadas 
por cambios climaticos o geologicos (Morrone y Crisci, 1995). De esta 
manera pueden reconocerse areas contrarias a las endemicas (el ‘anti- 
endemismo 1 ), y puede ser util en la identificacion de disyunciones ver- 
daderas al orientar los trazos por lineas de base. 

La biogeografia cladistica asume una correspondencia entre las re- 
laciones taxonomicas y las relaciones de las areas, donde las compara- 
ciones entre cladogramas de areas derivados de diferentes taxones per- 
miten obtener un cladograma general de areas. Los procedimientos 
biogeograficos cladisticos mas importantes (Morrone y Crisci, 1995) son: 
cladograma reducido de areas, analisis de componentes, y analisis de 
parsimonia de Brooks, entre otros. 

El Analisis de Parsimonia de Endemismos (PAE) permite analizar la 
informacion historica contenida en la distribucion geografica de un grupo 
de taxones, al emplear un algoritmo de simplicidad para construir un 
cladograma de areas segun la presencia de los taxones estudiados, y diag- 
nosticar areas de endemismo por la comparticion de taxones. Hasta el 
momento se considera que es el unico metodo cuantitativo en el que se 
han obtemdo resultados comparables a los obtenidos en biogeografia 
cladistica (Morrone, 1994; Escalante y Morrone, este volumen). 


Disyuncion 


Las areas de distribucion pueden ser continuas y discontinuas. La 
discontinuidad puede ser unicamente un efecto de la escala y los ele- 
mentos a partirde los cuales se infiere el area de distribucion. Pero una 
disyuncion real es una discontinuidad que representa una interrupcion 
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efectiva del flujo genetico. Por ello, el concepto de disyuncion es inse¬ 
parable del de barrera. En consecuencia, una barrera es cualquier rasgo 
geografico capaz de impedir el intercambio genetico entre las poblacio- 
nes de una especie o taxon. La superposicion de varias distribuciones 
disyuntas es la base metodologica de la panbiogeografia. Como se men- 
ciono anteriormente, una disyuncion reiterativa es evidencia de la frag- 
mentacion de una biota ancestral unica, lo cual implica una correspon- 
dencia entre la edad de origen de una barrera y la edad de origen de 
dos o mas parejas de especies hermanas. Las grandes disyunciones han 
sido documentadas desde el siglo XIX, llamando fuertemente la aten- 
cion de los naturalistas quienes las reconocieron como patrones ano- 
malos de distribucion y dieron lugar a explicaciones diversas en las que 
se involucraron puentes terrestres, hundimiento de continentes, como 
la mitica Atlantida, y dispersiones a grandes distancias. 


Comparacion 


Puesto que se propone que existe una historia comun para los 
taxones que exhiben patrones semejantes, es muy probable que algu- 
nos taxones lejanamente relacionados tambien los exhiban, puesto que 
han estado expuestos a esa misma historia, a las mismas vicisitudes. 

Es necesario tener en cuenta que cuando se piensa hacer estudios 
comparativos es muy importante considerar todas las condiciones en 
que se realizo el estudio con el que se va a comparar, es decir, las areas 
de estudio, los tamahos de las subunidades, el nivel taxonomico utiliza- 
do, entre otros. Karr etal. (1990) mencionan cinco factores a conside¬ 
rar en un estudio comparativo de avifaunas: complejidad topografica, 
presencia de cuerpos de agua, paisaje regional, patron climatico y la 
historia de la influencia humana. 

La mayoria de los estudios biogeograficos consideran factores his- 
toricos en la composicion de las biotas, pero muchos trabajos sobre 
comunidades espedficas ignoran este aspecto importante de la biota 
(Duellman, 1990). Para la herpetofauna, Duellman (1990) ha propues- 
to analizar las faunas de acuerdo con unidades historicas de las especies. 
En el caso de las aves y otros organismos voladores, es necesario tener 
presente su gran capacidad de dispersion y, por lo tanto, algunos de sus 
comportamientos pueden influir en los analisis, asf como la presencia 
de organismos accidentals y residentes, exclusivos, adicionales, migra- 
torios (latitudinales o altitudinales), si tienen movimientos estacionales 
(condicionados por los patrones de lluvias y dependientes de la abun- 
dancia de recursos), si anidan o no en esa area, si son acuaticos, etc. 
(Bierregaard, 1990; Blake etal., 1990; Guyer, 1990; Karr etal., 1990; 
Robinson y Terborgh, 1990). Por ejemplo, los mamiferos generalmen- 
te son analizados dividiendolos en mamiferos voladores (murcielagos) y 
no voladores (p. ej. Glanz, 1990; Arita et al., 1997), e incluso en murcie¬ 
lagos, mamiferos pequenos, mamiferos de tamano medio y mamiferos 
grandes (p.ej. Eisenberg, 1990; Wilson, 1990), o dentro de los no vola¬ 
dores en mamiferos arboreos y terrestres (p. ej. Janson y Emmons, 

1990). Eisenberg (1990) en parte atribuye la division en murcielagos y 
no voladores al hecho que deben emplearse tecnicas especiales para 
captura, marcado y recaptura de murcielagos. 

Se han propuesto varios algoritrmos para hacer comparaciones 
faunales (Duellman, 1990), como son los coeficientes de comunidad 
de Jaccard, Whittaker, Simpson, Pirlot y el coeficiente de Parecido 
Biogeografico de Duellman. Las tecnicas para determinar las densida- 
des de un taxon pueden tener grandes variaciones entre grupos 
taxonomicos. Asl, evaluar las densidades en una comunidad es muy 
diflcil y muchas estimaciones incluyen diferentes tecnicas con diferentes 
suposiciones, haciendo que estudios diferentes sean diflciles de evaluar 
y comparar (Glanz, 1990). Esto implica que diferentes estudios usando 
diferentes tamahos de area (por ejemplo, cuadrantes) no pueden ser 
comparados directamente, a menos que la relacion de tamahos de cua¬ 
drantes y densidad de especies pueda ser determinada (Anderson y 
Marcus, 1993). 


En el caso de las areas de endemismo, diferentes analisis de PAE 
pueden ser comparados si las unidades de estudio son comparables, por 
ejemplo: cuadrantes del mismo tamano, unidades naturales semejantes 
(ecorregiones, provincias, distritos, regiones), etc. Tambien pueden em¬ 
plearse metodos de biogeografla cladlstica para encontrar corresponden- 
cia entre cladogramas de areas de diferentes taxones (fusion de matrices 
de diferentes taxones, comparacion de arboles por consensos, analisis de 
componentes, analisis de parsimonia de Brooks, etc.). 

El estudio de la disyuncion es posible involucrando tambien al con¬ 
cepto de barrera. Una cordillera constituye una barrera efectiva para 
separar especies de distribucion tropical, al tiempo que constituye el 
habitat de especies propias del medio templado. Aunque los casos mas 
citados de disyunciones involucran cuencas oceanicas o grandes cordi¬ 
lleras, su naturaleza es muy variada como en el caso de las distribucio¬ 
nes en areas aridas (Larrea, Fouquieria) donde la barrera es climatica. 
Las disyunciones mas reconocidas son aquellas relacionadas con las cuen¬ 
cas oceanicas o con las grandes cordilleras como barreras. Wulff (1950) 
aporta ejemplos y clasifica las disyunciones en las siguientes categorlas: 
Artica-alpina: Sal/x herbacea 
Noratlantica: Enocauton septangulare 
Asturiana (Irlanda-Mediterraneo): Dabeociapollfolia 
Paclfico norte (Este de Asia-America): Liriodendron tulipifery L. chinense 
Europa-Asia: Cimicifugafoetida 
Mediterranea: Rhododendronponticum 
Tropicales 

Asia-Africa: Olea, Pandanus 
Africa-Madagascar: Viola abyssinica 
Asia-Madagascar: Nepenthes, Wormia 
Africa-America: Symphonia, Vochysiaceae 
India-Malasia: Araucaria, Engelhardtia 
Gondwana (Asia, Madagascar, [India], Australia): Adansonia 
Paclfico sur: Jcwellana, Nothofagus 
Atlantico sur: Paullinia, Telanthera 
Este-oeste de Australia: Eucalyptus 
Antartica: Nothofagus 

Thome (1972) propone una clasificacion mas sintetica, aunque com¬ 
patible con la de Wulff, en tanto que las grandes barreras las constituyen 
las principales cuencas oceanicas. A lo largo del siglo XX se generaron 
muchas clasifcicaciones de las distribuciones discontinuas, se esta requi- 
riendo de una slntesis de ellas, lo cual serla util para numerosos proposi- 
tos. En otra escala mas detallada, las disyunciones mas tlpicas de la flora y 
fauna terrestre de Mexico, se dan a traves de tres tipos de barreras: 
Oceanicas 

Golfo de California: Desierto de Sonora-EI Cabo 
Golfo de Mexico: Yucatan-Cuba y Sierra Madre Oriental-SE EUA 
Topograficas (se aplica a areas tropicales y a ambientes de montana) 
Sierra Madre Occidental 
Sierra Madre Oriental 
Eje volcanico transversal 
Sierra Madre del Sur 
Sierras de Chiapas 
Climaticas 

Tierras aridas de Mexico 
Tierras frias de Mexico 

Disyuncion y endemismo son patrones complementarios que re- 
presentan la evidencia dura de las hipotesis biogeograficas historicas. 


El caso de Mexico 


La abundancia de las especies en Mexico, tanto de su flora como de 
su fauna, es consecuencia de una variada historia geologica y su posi- 
cion geografica que han dado como resultado una gradacion de climas 
dentro de los reinos Neartico y Neotropical (Ramamoorthy etal., 1998). 
En 1992, Halffter y Ezcurra mostraron su preocupacion sobre el pro- 
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blema actual de la medicion de la biodiversidad como uno de los mas 
urgentes, y al mismo tiempo, uno de los que se disponia de menos infor¬ 
macion. Tambien mencionaban que si se dispusiera de informacion 
digitalizada sobre la distribucion de las especies mexicanas podrian reali- 
zarse mapas de patrones y tendencias biogeograficas de la biodiversidad, 
representaciones cartograficas de los sitios de alto endemismo, y analisis 
estadistico de barreras y corredores geograficos. Ya han pasado diez anos 
desde entonces y ya se han comenzado a realizar algunos trabajos por 
taxonomos, biogeografos y ecologos de Mexico (Llorente eta/., 1997; Fa 
y Morales, 1998; Morrone etai, 1999; Alvarez-Modragon, 2001), 

En general, se ha detectado que aunque las provincias asignadas a 
diferentes grupos taxonomicos (mam'rferos, reptiles, anfibios, aves, plan- 
tas, invertebrados) no son exactamente las mismas (Escalante eta!., 1998; 
Fa y Morales, 1998; Flores, 1998), guardan cierta correspondencia. 


Patrones y procesos 


Los agentes causales de los patrones biogeograficos deterministas 
reciben el nombre de procesos (Vargas, 1992). En esencia, los biogeo¬ 
grafos intentan investigar la relacion entre los patrones y los procesos, 
asi, el patron es una organizacion repetitiva y no aleatoria, y su ocurren- 
cia implica causalidad de algun proceso general (Brown y Lomolino, 

1998). La tendencia de la biogeografia es, en principio, hacia el descu- 
brimiento de patrones, despues el desarrollo de explicaciones de esos 
patrones, y finalmente pruebas rigurosas de las teorias que se generan 
como explicaciones (Brown y Lomolino, 1998). 

Los procesos implicados en la formacion de patrones biogeograficos 
pueden ser bioticos o abioticos, pero no necesariamente biogeograficos. 
Los procesos abioticos a gran escala incluyen el movimiento tectonico 
de placas, cambios eustaticos en el nivel del mar, y cambios en el clima 
y la circulacion oceanica. Los procesos bioticos evolutivos comprenden 
la adaptacion, la especiacion y la extincion (Myers y Giller, 1988a). Sin 
embargo, es claro, que las distribuciones de los orgamsmos sobre la 
Tierra no puede ser explicada o entendida totalmente sin un conoci- 
miento del amplio espectro de procesos ecologicos e historicos (Myers 
y Giller, 1988a). 

Los procesos tambien dependeran de las escalas temporal, 
taxonomica y espacial en que ocurren, de la dispersion y la emergencia 
de barreras, y de la influencia que tienen sobre el mantenimiento, cam- 
bio y origen de la distribucion de las especies (Vargas, 1992). 

Las posibilidades de interpretar o predecir el numero de especies en 
funcion de las teorias biogeograficas actuates han sido poco exploradas, y 
las explicaciones acerca de los patrones de riqueza probablemente seran 
esencialmente historicas, derivadastanto de la historia de la Tierra, como 
de la historia de la biota (Halffter, 2000). La identificacion de patrones de 
endemismo y disyuncion permitira indagar los procesos que han ocurri- 
do en el tiempo que expliquen la biodiversidad de la Tierra. 
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